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Resumo 
Os efeitos negativos da fragmentação de habitats sobre pequenos mamíferos são amplamente 
reconhecidos. Entretanto, a intensidade desses efeitos depende de diversos fatores como o 
padrão de fragmentação, a escala avaliada, a permeabilidade de diferentes tipos de matrizes e a 
plasticidade comportamental de diferentes grupos de espécies. Neste estudo avaliamos os 
efeitos da fragmentação, em uma paisagem extremamente fragmentada de Mata Atlântica, na 
comunidade de pequenos mamíferos (i) através do uso diferencial de habitats pela comunidade 
e por guildas de espécies que usam habitats florestais, áreas abertas ou ambos (generalistas); 
(ii) através dos padrões de utilização de micro-habitats; (iii) através da similaridade na 
utilização da paisagem, entre sexos e espécies generalistas de habitat, em diferentes escalas 
espaciais. Nós utilizamos armadilhas de intercepção e queda em seis sítios de amostragem, nos 
quais avaliamos cinco habitats: floresta com rio, floresta sem rio, borda de floresta, matriz de 
pasto com rio e matriz de pasto sem rio. Nós detectamos que o habitat mais antrópico e 
inóspito, a matriz sem rio, suportou menor abundância de espécies. As guildas de espécies 
responderam diferentemente aos habitats da paisagem. Houve menor tolerância das espécies 
florestais ao habitat matriz sem rio. Até mesmo as espécies generalistas sofrem os efeitos 
negativos da matriz sem rio, diminuindo em abundância. Um pequeno aumento na estrutura da 
vegetação, como observado nas matrizes ripárias, mitigam o efeito negativo da matriz, 
tornando a abundância, riqueza e diversidade da matriz com rio comparável aos habitats 
florestais. A riqueza e abundância das guildas de espécies associadas à macro-habitats foram 
em geral influenciadas pela estrutura da vegetação em escala de micro-habitats e revelam um 
alto grau de especificidade de micro e macro-habitat. Esta especificidade mostra que, mesmo 
em paisagens altamente fragmentadas e alteradas, não ocorre a invasão das áreas florestais 
pela guilda de espécies de áreas abertas e que guildas de espécies florestais são incapazes de 
utilizar micro-habitats extremamente modificados. Nossos resultados indicam que a 
similaridade na utilização da paisagem varia entre espécies e sexos, entre diferentes escalas 
espaciais e pode ser fortemente dependente do padrão de fragmentação. O manejo das 
paisagens fragmentadas requer a existência de matrizes permeáveis, como a matriz de pasto 
com rio, as quais poderão funcionar como habitats potenciais, diminuindo a divisão da 
paisagem e facilitando a manutenção da comunidade original na paisagem fragmentada.  
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Abstract 
The negative effects of habitat fragmentation on small-mammals are widely recognized. 
Nevertheless, the intensity of these effects depend on multiple factors such as the pattern of 
fragmentation, the evaluated scale, the permeability of different types of matrices, and the 
behavioral plasticity of different groups of species. In this study, we evaluated the effects of 
fragmentation on the community of small-mammals in a severely fragmented landscape of 
Brazilian Atlantic forest  (i) through the differential use of habitats by the small-mammal 
community and by small-mammal guilds that use forest habitats, open areas or both 
(generalists); (ii) through the patterns of utilization of micro-habitats by small-mammal guilds; 
(iii) through the similarity in the use of the landscape, between sexes and generalist species in 
different space scales. We used pitfall traps installed in six sites.  In each site, we sampled five 
habitats: forest fragments with streams, forest fragments without streams, forest edge, pasture 
matrix with streams, and pasture matrix without streams. We have detected that the pasture 
matrix without streams harbored lower species abundance than all other landscape units. The 
guilds responded differently to the different landscape units.  The pasture matrix without 
streams is inhospitable for forest species which, even for generalists, suffer their effect, 
decreasing in abundance. A slight increase in the complexity of the vegetation, as observed in 
riparian matrices, mitigates its negative effect, making the abundance, richness and diversity 
of matrices with streams comparable to forest habitats. The richness and the abundance of 
macro-habitat-related guilds were, in general, influenced by the complexity of vegetation into 
the micro-habitat’s scale and revealed a high degree of specificities of the macro- and micro-
habitats. This specificity shows that, even in highly fragmented and altered landscapes, the 
invasion of forest habitats by open-area dwellers does not occur and that the forest dwellers 
are incapable to use the severely altered micro-habitats. Our results also indicate that in highly 
fragmented landscapes, the similarity in the use of the landscape varies between species and 
sexes, among different space scales, and can be strongly dependent on the pattern of 
fragmentation. The management of fragmented landscapes requires the existence of permeable 
matrices, as the pasture matrix with stream, which may function as potential habitat, 
decreasing the division of the landscape and facilitating the maintenance of the original 
community in the fragmented landscape. 
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Introdução Geral 
Os efeitos negativos da fragmentação - aqui definida como um processo no qual a 
perda de habitat resulta na divisão de habitats amplos e contínuos em habitats pequenos e 
isolados (Ranta et al. 1998; Franklin et al. 2002) - sobre diferentes aspectos da biodiversidade 
têm sido mostrado por um grande número de estudos teóricos e empíricos, em diferentes 
ambientes e para uma infinidade de taxa (Fahrig 2003).  O estudo da fragmentação tem suas 
raízes na teoria clássica de biogeografia de ilhas (MacArthur e Wilson 1967) que enfatiza os 
efeitos da área e do isolamento na exclusão das estruturas da paisagem (Laurance e Cochrane 
2001). Desenvolvimentos teóricos na teoria espacial (Forman 1997) e macroecologia (Gaston 
e Blackburn 2000) dizem que a partir da década 1980 a teoria de biogeografia de ilhas foi 
substiuída pela ecologia da paisagem, com um foco novo de arranjo espacial dos fragmentos e 
da estrutura da matriz (Laurance e Cochrane 2001; Haila 2002). A base do conceito de 
biogeografia de ilhas ainda permanece relevante para a teoria da fragmentação, no entanto, 
novas teorias têm incorporado princípios da ecologia da paisagem para superar lacunas do 
modelo clássico (Polis et al. 1997). 
Em paralelo as mudanças de paradigmas que suportam estudos de fragmentação de 
habitat, a década de 1990 mostrou uma explosão na quantidade e tipos de estudos (Figura 1).  
Estudos mais complexos, em nível de comunidade e comparações entre espécies foram mais 
freqüentes refletindo a possibilidade de impulsionar a avaliação de um amplo conjunto de 
dados com análises estatísticas multivariadas. Nesta época estudos experimentais como o 
Projeto Dinâmica Biológica de Fragmentos Florestais que foi desenvolvido na Amazônia 
(Bierregaard et al. 1992; Laurance et al. 2002) tornaram-se mais comuns (Debinski e Holt 
2000; McGarigal e Cushman 2002) e a escala de investigação passou a variar de microcosmos 
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(Gonzalez e Chaneton 2002) ao globo inteiro (Riiters et al. 1995).  Avanços em disciplinas 
associadas como a ecologia molecular permitem nesta época a investigação de impactos 
genéticos históricos (Fischer et al. 2001) e sub-letais (O´Ryan et al. 1998) e a aplicação de 
novas tecnologias como marcadores de isótopos estáveis que permitem o rastreamento de 
animais muito pequenos através do tempo e do espaço (Caudill 2003). 
 
Figura 1. Número de registros de artigos científicos por ano no portal ISI Web of Science 
utilizando a palavra-chave: “habitat fragmentation”. Total de registros no dia 02/02/2010: 
5,624.  
 
 
Em meados da década de 1990 ecólogos incorporam nos estudos de fragmentação de 
habitat os efeitos da heterogeneidade da matriz.  Esses pesquisadores observaram que os 
fragmentos de habitat são freqüentemente cercados por um complexo mosaico de habitats 
diferentes do habitat original e que podem diferir na sua permeabilidade - aqui definida como 
capacidade de facilitar fluxos biológicos (Metzger 2003) - ao movimento dos indivíduos entre 
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fragmentos (Medellin e Equihua 1998; Gascon et al. 1999; Ricketts 2001; Wijesinghe e 
Brooke 2005; Umetsu e Pardini 2007). Alguns autores também discutem nessa época a 
conectividade da paisagem - grau no qual uma paisagem facilita ou restringe o movimento 
entre fragmentos (Taylor et al. 1993), e evidenciam a importância de corredores e stepping-
stones naturais entre os fragmentos para a manutenção da biota local (Fahrig e Merriam 1994; 
Haddad 1999; Laurance e Laurance 1999; Baum et al. 2004). Aliado a estes fatores da 
paisagem estudos têm demonstrado que o grau com que a estrutura da paisagem influencia a 
incidência das espécies pode depender de processos que ocorrem em diversas escalas da 
paisagem considerando tanto a extensão da paisagem quanto a sua granulação (Levin 1992; 
Fuhlendorf et al. 2002; Meyer e Thuiller 2006).  Conclui-se, portanto, que a matriz tem uma 
função crucial na manutenção da diversidade em paisagens fragmentadas agindo como um 
mosaico de permeabilidade para diferentes espécies (Umetsu e Pardini 2007) e que abordagens 
em várias escalas espaciais podem descrever melhor a relação das espécies com o meio 
(Lindenmayer 2000; Graf et al. 2005). 
Os avanços na busca pela compreensão da dinâmica das paisagens fragmentadas 
continuam e no início de 2000 são incorporados conceitos de outras áreas, como a ecologia 
vegetal, que contribuiu para que a paisagem fragmentada não mais fosse concebida como 
paisagem binária de habitat e matriz, mas sim como um gradiente de estados graduais de 
alteração da vegetação (Manning et al. 2004). A partir 2005, estudos refinam a concepção de 
paisagem contínua e reconhecem a importância de mudanças graduais em variáveis ecológicas 
relacionadas com o espaço (McGarigal e Cushman 2005; Fischer e Lindenmayer 2006). Além 
disso, estudos empíricos comprovam que existe uma variabilidade ampla de respostas aos 
habitats alterados, não somente entre grupos taxonômicos distintos (Gascon et al. 1999), mas 
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também dentro de uma mesma guilda trófica (Antogiovanni e Metzger 2005) ou mesmo entre 
espécies filogeneticamente relacionadas (Ricketts 2001). Portanto, diferentes organismos 
percebem e respondem ao ambiente fragmentado de formas diferentes (Ricketts 2001; 
Schooley e Branch 2005; Forrero-Medina e Vieira 2009; Hansbauer et al. 2009).  
Com base nesse histórico de descobertas e com o intuito de contribuir para o 
desenvolvimento de propostas e estratégias orientadas a conservar e garantir a sobrevivência 
de comunidades naturais em áreas de habitat originais, que ainda restam, nós desenvolvemos 
este estudo. A tese se propõe a investigar os efeitos da fragmentação na diversidade de 
pequenos mamíferos em uma paisagem extremamente alterada na Floresta Atlântica. A tese 
está dividida em três capítulos. No primeiro capítulo nós investigamos o uso de diferentes 
habitats disponíveis na paisagem fragmentada pela comunidade e por guildas de espécies de 
pequenos mamíferos associadas a habitats. Além de avaliar o uso de diferentes habitats por 
pequenos mamíferos, esse capítulo também testa se guildas de espécies relacionadas a habitats 
alteram seu padrão de ocorrência original em função de uma paisagem extremamente alterada. 
No segundo capítulo nós investigamos os padrões de utilização de micro-habitats pelos 
pequenos mamíferos em uma escala local de apenas 500 metros. Além de avaliar a utilização 
de micro-habitats esse capítulo também testa se guildas de espécies relacionadas ao habitat em 
uma escala maior são afetadas por características de micro-habitat em uma escala menor. No 
terceiro e último capítulo nós investigamos, através de padrões de similaridade na abundância 
entre espécies e entre sexos de uma mesma espécie, se pequenos mamíferos generalistas de 
habitat são negativamente afetados pela fragmentação de habitats em diversas escalas 
espaciais, em uma paisagem extremamente fragmentada, heterogênea e dividida. 
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Ao responder tais questões nós poderemos avaliar a utilização da paisagem 
fragmentada pelos pequenos mamíferos, sob diferentes enfoques: para comunidade; para 
diferentes grupos de espécies; em diferentes escalas espaciais; para espécies e sexos de uma 
mesma espécie.  Através deste estudo nós poderemos avaliar os efeitos da descaracterização 
do habitat original na fauna de pequenos mamíferos e subsidiar práticas de manejo de 
paisagens extremamente fragmentadas, contribuindo positivamente para a conservação da 
fauna original da Floresta Atlântica.   
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Capítulo I 
A matriz é realmente inóspita? Uso de uma paisagem 
fragmentada de Mata Atlântica por pequenos mamíferos  
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Resumo 
A matriz de habitats alterados nas quais os fragmentos florestais estão inseridos em paisagens 
fragmentadas tem sido considerada homogênea e inóspita. Entretanto, esta concepção pode 
mudar se levarmos em consideração os habitats e as espécies avaliadas. Guildas de espécies de 
pequenos mamíferos que utilizam habitats florestais, habitats de áreas abertas ou ambos 
(espécies generalistas) podem alterar seu habitat de preferência em função de uma paisagem 
extremamente alterada. Nós investigamos: (1) A comunidade de pequenos mamíferos utiliza 
diferentemente os habitats da paisagem? (2) Guildas de espécies relacionadas ao habitat 
alteram o seu padrão de uso de habitat em função de uma paisagem extremamente alterada? 
Este estudo foi conduzido em uma paisagem extremamente fragmentada de Mata Atlântica no 
sudeste do Brasil. Foram utilizadas armadilhas de intercepção e queda instaladas em seis sítios 
de amostragens. Em cada sítio foram amostrados cinco habitats: matriz sem rio, matriz com 
rio, borda de floresta, floresta com rio e floresta sem rio. Nós avaliamos a abundância, riqueza, 
diversidade e composição da comunidade e de guildas de pequenos mamíferos relacionadas a 
diferentes habitats.  Nós observamos uma alta similaridade na composição da comunidade nos 
habitats florestais e na matriz com rio. A matriz sem rio suportou menor abundância de 
espécies. As guildas de espécies responderam diferentemente aos habitats da paisagem. 
Entretanto, em geral as guildas seguem o esperado, menor tolerância das espécies florestais a 
matriz sem rio. A matriz sem rio é inóspita para as espécies florestais e até mesmo as espécies 
generalistas sofrem seus efeitos negativos, diminuindo em abundância. Um pequeno aumento 
na estrutura da vegetação, como observado nas matrizes ripárias, mitigam o seu efeito 
negativo, fazendo a abundância, riqueza e diversidade da matriz com rio comparável aos 
habitats florestais. Estes resultados indicam que fragmentos pequenos e isolados estão imersos 
em uma matriz antrópica heterogênea e variável quanto a sua permeabilidade. Características 
específicas de habitat como a presença de rios podem facilitar o uso da matriz contribuindo 
para a manutenção da comunidade original na paisagem fragmentada.  
 
Palavras-chave: ambiente antrópico, uso de habitat, guildas de espécies, presença de rios, 
permeabilidade.  
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Introdução 
 
O desmatamento e a degradação ambiental iniciaram 20,000 anos atrás e ainda 
persistem atualmente (Brown e Brown 1992; FAO 2005). No Brasil, a Floresta Atlântica foi o 
primeiro bioma a ser afetado e no final do século passado, praticamente desapareceu 
(Rodrigues et al. 2009). O entendimento de como a fauna e a flora são afetadas pela 
fragmentação e quais são os fatores mais importantes para a manutenção da biodiversidade 
original são um dos maiores desafios para a ecologia. Dentro desse cenário de intensa 
fragmentação e devido à extensiva aplicação da teoria de biogeografia de ilhas (MacArthur e 
Wilson 1967), que considera as manchas de fragmentos florestais como ilhas dentro de uma 
matriz não habitável, o tamanho do fragmento e o grau de isolamento eram usualmente 
considerados os fatores mais importantes na determinação da composição, abundância e 
riqueza de espécies (Lovejoy et al. 1986; Newmark 1987; Fischer e Lindenmayer 2006). 
Entretanto, estudos empíricos têm demonstrado que populações em fragmentos florestais são 
influenciadas não somente pelo tamanho e isolamento dos fragmentos, mas também pela 
qualidade da matriz do entorno. A influência da qualidade da matriz na persistência das 
espécies na paisagem fragmentada está sendo considerada atualmente, um dos fatores mais 
importantes na estruturação das populações e comunidades em paisagens fragmentadas 
(Gascon et al. 1999; Manning et al. 2004; Antogiovanni e Metzger 2005; Umetsu e Pardini 
2007; Umetsu et al. 2008). 
Atualmente, o modelo de paisagem contínua (“continuum model” -  McGarigal e 
Cushman 2005; Fischer e Lindenmayer 2006) difere do tradicional modelo de fragmentação 
(baseado na teoria de biogeografia de ilhas - MacArthur e Wilson 1967), pois reconhece 
mudanças graduais, ao longo de um contínuo, em variáveis ecológicas relacionadas com o 
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espaço como disponibilidade de alimento, abrigo e condições climáticas. Este modelo também 
reconhece que diferentes organismos percebem e respondem ao ambiente de formas 
diferentes, fato já comprovado empiricamente (Gascon et al. 1999; Zolner e Lima 1999; 
Ricketts 2001; Schooley e Branch 2005; Forero-Medina e Vieira 2009; Hansbauer et al. 2009). 
Kupfer et al. (2006) também defende uma mudança no foco dos estudos, propondo que 
existam gradientes de condições de habitat: a matriz pode servir tanto como habitat favorável, 
habitat de passagem, como uma barreira ou filtro para espécies nativas florestais e para as 
espécies invasoras. Assim, o grau de uso de um determinado habitat por uma espécie varia 
geralmente de forma contínua e não de forma categórica como habitat e não habitat. Estas 
diferenças no gradiente de uso de diferentes habitats pelas espécies determinam a distribuição 
das mesmas nos fragmentos florestais e na matriz do entorno. 
Diferentes tipos de habitats, encontrados atualmente em paisagens fragmentadas, são 
conseqüências dos processos dinâmicos de uso da paisagem e do histórico humano de uso da 
terra (Fernández-Juricic 2002). Alterações antrópicas variadas nos fragmentos florestais e na 
matriz do entorno ocorrem devido a diferentes tipos de subsistência humana exercida pelos 
proprietários das terras como agricultura, criação de gado e plantio de monoculturas florestais 
(Cabral e Ficzon 2004).  A agricultura, entre os diferentes tipos de subsistência humana, pode 
gerar fontes adicionais de alimento e algum tipo de abrigo para animais silvestres, permitindo 
a dispersão ou ocupação da matriz (Silva et al. 2005; Anderson et al. 2007). Por outro lado, 
fazendas de criação de gado com extensivas áreas de pasto podem não oferecer abrigo ou 
alimento e a estrutura da floresta, principalmente da borda da floresta, pode ser drasticamente 
alterada se o gado adentrar os fragmentos (Maron e Lill 2005). Estes fatores, aliados à caça, ao 
corte seletivo de madeira, ao fogo, à predação por animais domésticos e ao forte aumento do 
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efeito de borda induzido causado pela expansão das atividades humanas são fatores contínuos 
que modificam e caracterizam os diferentes elementos da paisagem (habitats). 
Pequenos mamíferos (roedores e marsupiais) são especialmente convenientes para o 
estudo de conseqüências das alterações ambientais na fauna silvestre e do uso dos habitats 
dessa fauna em paisagens fragmentadas por serem abundantes, relativamente fáceis de 
capturar e por compreenderam o grupo de mamíferos neotropical mais diverso ecologicamente 
(Bonvicino et al. 2002; Costa et al. 2005). Além disso, atuam como dispersores de sementes 
(Cáceres 2002), dispersores de fungos micorrízicos (Janos et al. 1995) e polinizadores de 
plantas (Vieira et al. 1991). Esses processos ecológicos podem afetar a dinâmica sucessional 
da floresta (facilitar a regeneração) e influenciar fortemente, em longo prazo, a composição 
florística (Sánchez-Cordero e Martinez-Gallardo 1998). Atuam também como predadores de 
artrópodes (Carvalho et al. 2005) e constituem a base alimentar para aves, répteis e mamíferos 
maiores (Wright et al. 1994).  
Espécies de pequenos mamíferos respondem diferentemente a fragmentação de habitat, 
particularmente na Floresta Atlântica do Brasil (Olifiers 2002; Pardini 2004; Viveiro de Castro 
e Fernandez 2004; Pardini et al. 2005, 2009; Püttker et al. 2008). A maioria das espécies 
endêmicas da Floresta Atlântica não ocupa habitats antropogênicos, requerendo vegetação 
nativa para persistir na paisagem fragmentada (Umetsu e Pardini 2007; Umetsu et al. 2008; 
Pardini et al. 2009). Isto sugere que espécies endêmicas de Floresta Atlântica utilizam mais 
áreas florestadas (habitat) do que áreas antrópicas abertas (não-habitat). Entretanto, esta 
utilização pode não obedecer a uma categorização (habitat e não-habitat), mas sim a um 
gradiente ambiental que está presente na heterogeneidade de habitats existentes em paisagens 
fragmentadas. Esta hipótese baseia-se em: 1) a matriz é heterogênea; 2) cada espécie tem um 
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grau distinto de tolerância aos diferentes elementos da matriz. Para entender como ocorre a 
utilização de diferentes habitats na paisagem fragmentada e promover um suporte maior para 
ações de manejo e conservação da Floresta Atlântica, a utilização de habitats e a diversidade 
de respostas de diferentes grupos de espécies frente à fragmentação em gradientes ambientais 
precisam ser investigadas. 
De fato, a variabilidade de respostas aos habitats alterados é ampla, não somente entre 
grupos taxonômicos distintos (Gascon et al. 1999), mas também dentro de uma mesma guilda 
trófica, como por exemplo de aves (Antogiovanni e Metzger 2005) ou mesmo entre espécies 
filogeneticamente relacionadas, como para borboletas (Ricketts 2001). Entre os pequenos 
mamíferos, em relação ao uso do habitat, há guildas de espécies que são facilmente 
identificáveis. Pode-se classificar esses animais em (Emmons e Feer 1997; Oliveira e 
Bonvicino 2006; Rossi et al. 2006; Bonvicino et al. 2008): espécies que utilizam 
preferencialmente ambientes florestais; espécies que utilizam preferencialmente ambientes 
abertos; e espécies que utilizam ambos os ambientes.  Entretanto, esta especificidade esperada 
pode ainda ser modificada em função de uma paisagem extremamente alterada pelo processo 
de fragmentação (e.g. guildas de espécies de áreas abertas podem não mais utilizar somente 
ambientes abertos, mas também, ambientes florestais em função da alta degradação da 
floresta). Neste contexto, nós investigamos o uso de diferentes habitats em uma paisagem 
extremamente fragmentada por espécies de pequenos mamíferos. Nós nos propomos a 
responder as seguintes questões: 1) A comunidade de pequenos mamíferos utiliza 
diferentemente os habitats da paisagem? 2) Guildas de espécies relacionadas ao habitat 
alteram o seu padrão de uso de habitat em função de uma paisagem extremamente alterada?  
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Metodologia 
Área de estudo 
Realizamos o estudo em uma paisagem intensamente fragmentada de Mata Atlântica 
(Floresta Ombrófila Densa Montana) na região sudeste do Brasil, município de São Luiz do 
Paraitinga, SP. Essa área encontra-se no domínio do bioma Mata Atlântica (Veloso et al. 
1991), sendo uma das áreas mais alteradas do Brasil pela agricultura, fazendas de criação de 
animais e urbanização (Morellato e Haddad 2000). Esse município está localizado no Vale do 
Paraíba, entre a Serra do Mar e a Serra da Mantiqueira (23° 13` S e 45° 20` W).  
A cobertura vegetal original da área de estudo sofreu intenso processo de fragmentação 
e, desde 1930 é dominada por uma matriz de pastos (atualmente 59,8% da cobertura), que 
ocupa as áreas mais acessíveis e mais produtivas da paisagem. Os fragmentos florestais, que 
cobrem apenas 11,8% da paisagem, são pequenos (variando entre 10 e 240 ha). As outras 
classes de cobertura mais comuns da paisagem são as capoeiras (21,4%, formadas por 
vegetação herbácea e arbustiva baixa), eucaliptais (3,7%) e áreas urbanas (3,3%). A paisagem 
escolhida para estudo possui 24,376 ha com altitudes variando de 756 a 1,080 m, apresentando 
69 fragmentos florestais. Os fragmentos estão localizados nas partes mais altas do relevo 
(altitude média dos fragmentos: 843,54 m ± 7,95 SE, N = 100; altitude média dos pastos 
815,81 m ± 7,74 SE, N = 100 – Becker 2007). A precipitação média anual é de 1,277 mm com 
uma estação chuvosa iniciando em novembro e terminando em março, sendo a máxima de 209 
mm em janeiro e a precipitação mínima é de 26 mm em agosto (SIGRH 2008). A temperatura 
média anual é de 20 °C com a menor média (12 °C) em julho e a mais alta média (27 °C) em 
fevereiro (Radambrasil 1983).  
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Desenho amostral 
Para avaliar o uso da paisagem fragmentada pelos pequenos mamíferos, nós 
selecionamos seis sítios de amostragem, cada qual composto por um fragmento florestal e pela 
matriz de pasto do entorno. Os fragmentos florestais eram pequenos e possuíam tamanhos 
similares (tamanho médio: 39,80 ha; mínimo: 12,50 ha e máximo: 126,90 ha). Localizavam-se 
a uma distância de 1 e 15 km entre si. Em três sítios de amostragem, cada fragmento possuía 
um rio no seu interior e não possuía rio na matriz do entorno. Nos três sítios de amostragem 
restantes, os fragmentos florestais não possuíam rio no seu interior, no entanto, cada matriz de 
pasto do entorno possuía um rio. Nestes seis sítios de amostragem, nós amostramos pequenos 
mamíferos em cinco habitats disponíveis na paisagem de estudo (Figura 1): 1) Interior de 
floresta sem rio: habitat localizado no interior e geralmente nas partes mais altas dos 
fragmentos. Dossel com altura máxima de 19 m sendo os gêneros arbóreos mais comuns 
Ocotea, Eugenia e Myrcia (Myrtaceae) e arbustos do gênero Miconia (Melastomataceae), 
além de bambus (Aguirre 2008); 2) interior de floresta com rio: difere do habitat anterior por 
apresentar um curso d'água pequeno, com 0,45 – 2,00 m de largura e  10 –  50  cm de 
profundidade, localizado no interior de um fragmento florestal. A faixa florestal de 4 m da 
margem de cada lado do curso d'água possui solo nitidamente úmido; 3) borda da floresta: 
área de transição entre o fragmento florestal e a matriz de pasto adjacente, definida como uma 
faixa de 5 – 8 m entre a borda e o interior do fragmento. Árvores espaçadas, em média com 12 
m de altura, os gêneros arbóreos comuns são Croton (Euphorbioaceae), Piptadenia 
(Leguminosae) e Cupania (Sapindaceae) (Aguirre 2008), arbustos raros e ervas dicotiledôneas 
abundantes; 4) matriz de pasto sem rio: área de pasto localizada no entorno do fragmento. 
Possui vegetação rasteira, com aproximadamente 15 cm de altura, formada principalmente por 
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gramíneas introduzidas como a Brachiaria spp.. Arbustos e árvores raros e esparsos; 5) matriz 
de pasto com rio: habitat localizado na matriz do entorno dos fragmentos nas regiões mais 
baixas do relevo. Possui uma faixa de 2 – 3 m de cada lado do rio com vegetação herbáceo-
arbustiva abundante e esparsas árvores como Luehea (Tiliaceae) e Sapium (Euphorbiaceae) 
que ocorrem somente ao longo dos rios, que são pequenos vales de 0,45 – 2,50 m de largura e 
15 – 50 cm de profundidade. 
Para determinar a posição das armadilhas nos cinco habitats, nós identificamos e 
selecionamos locais respeitando os seguintes critérios: 1) Interior de floresta sem rio: As 
armadilhas do interior da floresta sem rio deveriam estar a 100 m da borda em direção ao 
interior do fragmento e distantes no mínimo 100 m das armadilhas da floresta com rio; 2) 
interior de floresta com rio: As armadilhas da floresta com rio deveriam estar no mínimo a 100 
m de distância da borda em direção ao interior do fragmento; 3) borda da floresta: As 
armadilhas da borda deveriam estar a 5 m da borda em direção ao interior do fragmento; 4) 
matriz de pasto sem rio: as armadilhas da matriz sem rio deveriam estar distantes 100 m da 
borda do fragmento mais próximo; 5) matriz de pasto com rio: As armadilhas da matriz com 
rio deveriam estar no mínimo a 100 m da borda e a 100 m das armadilhas da matriz sem rio, 
sendo instaladas no lado do rio voltado ao fragmento florestal. As armadilhas dos rios 
deveriam estar no máximo a 1 m de distância do rio com a lona plástica orientada pela linha de 
contorno do rio. Em um mesmosítio de amostragem, todas as armadilhas deveriam estar no 
mínimo 100 m distantes umas da outras.  
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Figura 1. (A) Localização da área de estudo em São Paulo, Brasil, América do Sul. (B) 
Localização dos seis fragmentos estudados  (   ) em uma paisagem fragmentada na Floresta 
Atlântica Brasileira. Os círculos representam os fragmentos sem rio na floresta e com rio na 
matriz; os quadrados representam os fragmentos com rio na floresta e sem rio na matriz.  (    ) 
Representam as drenagens; (    ) matriz de pasto; (   ) monocultura de eucalipto;  (    ) floresta 
com crescimento secundário; (    ) floresta. (C) 1 - Esquema de um dos três fragmentos com 
rio na floresta e sem rio na matriz, com a localização das armadilhas em cinco categorias de 
habitat: FL, floresta sem rio; FR, floresta com rio; BO, borda de floresta; MA, matriz sem rio. 
2 - Esquema de um dos três fragmentos sem rio na floresta e com rio na matriz, com a 
localização das armadilhas em cinco categorias de habitat: FL, floresta sem rio; BO, borda de 
floresta; MA, matriz sem rio; MR, matriz com rio. 
 
 
A 
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Captura dos animais 
Nós amostramos os pequenos mamíferos utilizando armadilhas de intercepção e queda 
(Halliday 1996). Cada armadilha consistia em uma lona plástica com 45 m de comprimento e 
0,6 m de altura esticada em linha reta, sustentada por estacas de madeira. A lona plástica 
atravessava quatro baldes plásticos de 60 l, enterrados a cada 15 m. Todas as armadilhas na 
matriz foram isoladas com cerca de arame farpado de três fios com 1,70 m de altura para 
evitar acidentes com gado ou cavalos. O desenho amostral compreendeu duas armadilhas por 
habitat e oito armadilhas por sítio de amostragem, totalizando 48 armadilhas na área de estudo. 
As sessões de captura ocorreram de novembro de 2006 a fevereiro de 2007 e de novembro de 
2007 a fevereiro de 2008, que correspondem à estação quente e chuvosa. A cada mês 
realizamos 10 dias consecutivos de captura totalizando 80 dias de captura. O método utilizado 
foi o de captura-marcação-e-recaptura (Gentile e Fernandez 1999). A forma de captura e 
manuseio das espécies esteve de acordo com as recomendações publicadas pela American 
Society of Mammalogists Animal Care and Use Committee (1998). A licença para captura e 
coleta dos exemplares foi emitida pelo IBAMA proc. 02027.002755/2004-16, N. 567/05; proc. 
42831494, N. 12739-1. Para todos os indivíduos capturados registramos sua espécie, local de 
captura, sexo e peso. Os indivíduos foram marcados com anilhas de metal numeradas (nº 5, 
National Band Tag Co., Newport, KY, USA, Monel tags nbr. 001) e soltos no local de captura 
logo após seus dados terem sido registrados. Os 64 espécimes coletados e taxidermizados para 
testemunho foram depositados no Museu de Zoologia da Universidade Estadual de Campinas 
e no Museu de Zoologia da Universidade de São Paulo. 
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Análise de dados 
Nós avaliamos a variação no uso dos diferentes habitats pelos pequenos mamíferos 
através da comparação do número de indivíduos e espécies capturados, da diversidade e da 
composição da comunidade e das guildas de espécies relacionadas aos habitats nos diferentes 
ambientes amostrados. As unidades amostrais utilizadas nas análises foram as armadilhas. 
Utilizamos o índice de Simpson (Krebs 1999), calculado no programa Past (Hammer et al. 
2001),  para expressar a diversidade de espécies em cada habitat. Nós classificamos as 
espécies de pequenos mamíferos em três guildas quanto ao habitat preferencial, com os dados 
disponíveis na literatura (Gomes 1991; Emmons e Feer 1997; Hershkovitz 1998; Voss et al. 
2005; Oliveira e Bonvicino 2006; Rossi et al. 2006; Bonvicino et al. 2008), salvo atualizações 
de especialistas: 1) Florestais; 2) de áreas abertas; e 3) generalistas – espécies que utilizam 
áreas florestadas e áreas abertas.  
 Para testar possíveis diferenças na abundância, riqueza e diversidade entre habitats 
usamos uma análise de comparação de médias com blocos (Simon 1997), pois as armadilhas 
não são amostras independentes dos habitats, mas estão agregadas nas seis áreas amostrais.  
Como o delineamento não é balanceado e as variáveis não cumpriam as premissas dos testes 
paramétricos, usamos um teste de permutação (Manly 2000), com o seguinte algoritmo: (1) 
Calculamos a média geral da abundância por armadilha  para todos os habitats reunidos (soma 
de todos os indivíduos, espécies e diversidade/número total de armadilhas); (2) calculamos o 
desvio absoluto da média para cada habitat em relação à média geral; (3)  somamos todos os 
desvios absolutos dos cinco habitats avaliados, que expressa a diferença média entre habitats, 
sendo esta a estatística de interesse; (4) para criar uma distribuição da estatística de interesse 
sob a hipótese nula de ausência de diferença entre habitats, os valores de cada armadilha foram 
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permutados ao acaso, dentro de cada bloco. Estas aleatorizações foram repetidas 10,000 vezes; 
(5) a significância da estatística de interesse foi estimada pela proporção de aleatorizações que 
tiveram um valor igual ou superior ao observado.   
Nos casos em que o valor das somas dos desvios foi significativo, investigamos as 
diferenças par a par, com testes de permutação que têm a mesma lógica das comparações a 
posteriori em análises de variância (Zar 1999).  Para isto, repetimos os mesmos procedimentos 
acima, mas com uma permutação separada para cada par de habitats.  A comparação entre 
floresta com rio e matriz com rio (FR e MR) não pôde ser realizada, pois nenhum dos blocos 
tinha estes dois habitats.  Como se tratam de testes múltiplos, o nível de significância foi 
corrigido pelo ajuste de Holm (1979), que leva em consideração o número de comparações 
feitas com o mesmo conjunto de dados. As análises foram realizadas no programa Resampling 
Stats ® (Simon 1997). 
Com o objetivo de comparar a composição da comunidade e das guildas de espécies 
capturadas entre os habitats, par a par, nós utilizamos o índice de similaridade (1-D) de Bray-
Curtis (IBC). Este índice varia de zero, se as duas assembléias não tem nenhuma espécie em 
comum, até um, se as duas assembléias tem as mesmas espécies nas mesmas abundâncias 
absolutas (Valentin 2000). Para testar se os valores deste índice diferem do esperado caso as 
espécies não tivessem preferência de habitats utilizamos um teste de permutação (Manly 
2000). Nesta análise, em particular, aleatorizamos as capturas de cada espécie por armadilha, 
nos cinco habitats amostrados, dentro de cada bloco. Para verificar a significância do índice de 
similaridade observado, o valor original do índice foi comparado ao valor do índice obtido por 
aleatorização (10,000 valores do índice obtidos através de um modelo nulo de distribuição das 
capturas). A significância do índice de similaridade foi estimada pela proporção de 
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aleatorizações que tiveram um valor igual ou superior ao observado. Como se tratam de testes 
múltiplos, o nível de significância foi corrigido pelo ajuste de Holm (1979). As análises foram 
realizadas no programa Resampling Stats ® (Simon 1997). 
Para realizarmos uma análise exploratória da relação entre os habitats quanto à 
composição da comunidade, nós executamos uma análise multivariada de correspondência 
(AC; Ter Braak 1995) no programa Canoco 5.1 (Ter Braak e Smilauer 1998). Para esta 
análise, em particular, utilizamos uma matriz de abundância das espécies com mais de cinco 
capturas. Excluímos as espécies com menos ou com cinco capturas porque sua influência nesta 
análise é muito forte e pode criar artefatos devido a variações fortuitas (Gauch 1982). 
 
Resultados 
 
Diferenças na abundância total, riqueza, diversidade e composição entre habitats da 
comunidade de pequenos mamíferos 
Nós capturamos durante o estudo, com um esforço de 3,840 armadilhas-dia, 633 
indivíduos pertencentes a 20 espécies de pequenos mamíferos: 12 roedores cricetídeos e 8 
marsupiais didelfídeos (Tabela 1), resultando em um sucesso total de 652 capturas (17 %). As 
recapturas representaram menos que 3% do total de capturas e para todas as análises  
consideramos somente a primeira captura dos indivíduos. Assim, a medida de abundância 
absoluta utilizada foi o número de indivíduos capturados de cada espécie em cada armadilha 
ou habitat. A comunidade esteve dominada por duas espécies de roedores: Oligoryzomys 
nigripes (n = 269 indivíduos) e Akodon montensis (n = 154 indivíduos), que juntas 
representaram mais da metade (67 %) do total de indivíduos capturados. Entre as espécies 
remanescentes, espécies com pelo menos sete indivíduos capturados representaram 11 
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espécies e 30 % dos indivíduos capturados e as espécies raras (n ≤ 5 capturas representaram 
sete espécies e 3 % dos indivíduos capturados). Dentre os marsupiais, Monodelphis scalops foi 
a espécie com maior número de indivíduos capturados (n = 16) seguido de Gracilinanus 
microtarsus (n = 12; Tabela 1). 
Tabela 1. Espécies de pequenos mamíferos (roedores e marsupiais didelphídeos), habitat de 
preferência: espécies florestais (F - utilizam preferencialmente áreas de floresta), espécies 
generalistas (G - que utilizam habitats florestais e abertos) e espécies de área aberta (A - que 
utilizam preferencialmente áreas abertas); e número de indivíduos capturados em cinco tipos 
de habitat (FL – floresta sem rio; FR – floresta com rio; BO – borda; MA – matriz sem rio; 
MR – matriz com rio) em uma paisagem de Mata Atlântica extremamente fragmentada, São 
Luiz do Paraitinga, SP, Brasil. O habitat de preferência das espécies foi determinado com base 
em Gomes (1991); Hershkovitz (1998); Emmons e Feer (1997); Voss et al. (2005); Oliveira e 
Bonvicino (2006); Rossi et al. (2006); Bonvicino et al. (2008), salvo atualizações de 
especialistas.  
Espécies Habitat de preferência Habitats Total 
  FL FR BO MA MR  
Brucepattersonius soricinus F 9 7 6 2 6 30 
Monodelphis scalops* F 12 2 2   16 
Juliomys pictipes F 4 5 6   15 
Blarinomys breviceps F 3 1 4 3 1 12 
Gracilinanus microtarsus* F 9  1 1 1 12 
Monodelphis americana* F 3 4 3   10 
Monodelphis sp.* F 2  4  1 7 
Thaptomys nigrita F 1 2 1  1 5 
Bibimys labiosus F 1   1 1 3 
Phyllomys nigrispinus F 1  1   2 
Caluromys philander* F   1   1 
Oligoryzomys nigripes G 52 57 54 28 78 269 
Akodon montensis G 54 30 37 8 25 154 
Oligoryzomys flavescens G 1  1 9 9 20 
Didelphis aurita* G 3 4 2 1  10 
Monodelphis sorex* G     1 1 
Necromys lasiurus A 6 6 4 5 11 32 
Calomys tener A 1 1 1 23 3 29 
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Cryptonanus agricolai* A   1 1 2 4 
Holochilus brasiliensis A    1  1 
Total de indivíduos  162 119 129 83 140 633 
Total de espécies  16 11 17 12 13 20 
Número de armadilhas  12 6 12 12 6 48 
* marsupiais didelphídeos 
 
A comunidade de pequenos mamíferos variou muito na utilização dos cinco habitats 
avaliados em relação à abundância de espécies (Figura 2). O valor original da soma dos 
desvios no número de capturas entre todos os habitats foi 25,81, mas das 10,000 aleatorizações 
nenhum valor foi igual ou maior do que este, (p ≤ 0,0001). A matriz sem rio apresentou a 
menor abundância de espécies em relação à floresta com rio (p = 0,0040). Os habitats borda, 
floresta sem rio e matriz com rio, apresentaram valores intermediários e não diferiam 
significativamente (Tabela 2). Entretanto, em relação à riqueza, os habitats matriz sem rio; 
borda; matriz com rio; floresta sem rio e floresta com rio não diferiram significativamente (p = 
0,0810). O mesmo padrão ocorreu para a diversidade de espécies, (p = 0,2290; Figura 2).  
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Figura 2. Média e erro padrão da abundância (número de indivíduos - A), riqueza (número de 
espécies - B) e (C) diversidade de Simpson (D) das espécies de pequenos mamíferos nos cinco 
habitats: FL – floresta sem rio; FR – floresta com rio; BO – borda; MA – matriz sem rio e MR 
– matriz com rio. Barras pretas indicam ambiente de floresta e barras vazias ambiente de 
matriz. Linhas verticais representam ± SE. Acima das barras de erro, letras iguais indicam 
ausência de diferenças significativas e letras diferentes indicam diferenças significativas entre 
os pares contrastados (p < 0,05, já considerando o ajuste pelo critério de Holm para testes 
múltiplos - ver tabela 2). 
 
Tabela 2. Diferenças médias entre habitats (comparações a posteriori, par a par, dos resultados 
do delineamento em blocos) na análise da abundância da comunidade de pequenos mamíferos 
em São Luiz do Paraitinga, SP, Brasil. Habitats: FL – floresta sem rio; FR – floresta com rio; 
BO – borda; MA – matriz sem rio e MR – matriz com rio. p =  proporção de 10,000 
aleatorizações que tiveram um valor da diferença média igual ou mais extremo que o 
observado. * Resultados do critério de Holm para testes múltiplos com nível crítico α = 0,05. 
Os níveis de significância observados em cada teste foram ordenados do maior para o menor 
sendo que os valores de significância observados devem ser menores do que o nível crítico 
dividido pelo número de testes realizados menos o número de testes restantes. 
Habitats Diferença média p 0,05/(m + i -1)* Significância 
FR - MA 12,92 0,0040 0,0056 sim 
FR - BO 9,08 0,0045 0,0063 não 
FL - MA 6,58 0,0169 0,0071 não 
MA - MR 16,42 0,0194 0,0083 não 
BO - MR 12,58 0,0305 0,0100 não 
BO - MA 3,83 0,0680 0,0125 não 
FL - FR 6,33 0,0854 0,0167 não 
FL - MR 9,83 0,1144 0,0250 não 
FL - BO 6,33 0,1820 0,0500 não 
Habitats 
A B C 
ab 
a 
ab 
b 
ab 
a 
a 
a 
a 
a 
a 
a a 
a 
a 
  
 
 
 
30 
Quanto à composição da comunidade, nas comparações dos habitats florestais e da 
matriz com rio com o habitat matriz sem rio, a similaridade observada não diferiu do esperado 
caso as capturas se distribuíssem ao acaso entre habitats (para todas as comparações p > 
0,1204; Tabela 3). No entanto, para os habitats floresta sem rio, floresta com rio, borda e 
matriz com rio a similaridade na composição das comunidades foi maior do que o esperado 
(Índice de Bray-Curtis > 0,64 para todas as comparações; Tabela 3). A maior similaridade 
observada entre habitats ocorreu entre a floresta com rio e a borda.  Para este par de habitats o 
valor original do Índice de Bray-Curtis foi 0,88, mas das 10,000 aleatorizações nenhum valor 
foi igual ou maior do que este (p ≤ 0,0001).  
 
Tabela 3. Índice de similaridade de Bray-Curtis (IBC) na análise da composição da 
comunidade de pequenos mamíferos nos habitats: FL – floresta sem rio; FR – floresta com rio; 
BO – borda; MA – matriz sem rio e MR – matriz com rio, em São Luiz do Paraitinga, SP, 
Brasil. IBC médio é o valor médio das aleatorizações de IBC. p = proporção de 10,000 
aleatorizações que tiveram um valor de IBC igual ou mais extremo que o observado. * 
Resultados do critério de Holm para testes múltiplos com nível crítico α = 0,05. Os níveis de 
significância observados em cada teste foram ordenados do maior para o menor sendo que os 
valores de significância observados devem ser menores do que o nível crítico dividido pelo 
número de testes realizados menos o número de testes restantes. 
Habitats IBC IBC médio p 0,05/(m + i -1)* Significância 
FR - BO 0,88 0,43 0,0000 0,0050 sim 
MR - FR 0,75 0,41 0,0000 0,0056 sim 
FL - FR 0,78 0,43 0,0000 0,0063 sim 
BO - FL 0,82 0,55 0,0000 0,0071 sim 
MR - BO 0,71 0,43 0,0004 0,0083 sim 
FL - MR 0,64 0,43 0,0064 0,0100 sim 
MA - MR 0,53 0,43 0,1204 0,0125 não 
FR - MA 0,46 0,43 0,4018 0,0167 não 
MA - BO 0,47 0,54 0.8704 0,0250 não 
FL - MA 0,42 0,54 0,9727 0,0500 não 
   
A análise multivariada de correspondência (AC) não mostrou uma separação clara dos 
cinco habitats avaliados quanto à composição da comunidade (Figura 3).  Os eixos 1 e 2 
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explicaram juntos 58,50 % do total da variação. O eixo 1 (42,40 %) separou parcialmente o 
habitat matriz sem rio dos habitats restantes, porque a maioria (23 de 29) das capturas de 
Calomys tener ocorreu na matriz sem rio.  Já no eixo 2 (16,10 %), houve uma separação 
parcial dos habitats florestados (floresta com rio, floresta sem rio e borda) e dos habitats de 
matriz (matriz com rio e matriz sem rio).  
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Figura 3. Análise de Correspondência (AC) avaliando a relação entre habitats quanto à 
composição da comunidade de pequenos mamíferos no município de São Luiz do Paraitinga, 
SP, Brasil. Espécies raras (n ≤ 5 indivíduos) não foram incluídas na análise. As cruzes indicam 
as espécies com suas iniciais (e.g. Ct: Calomys tener). Círculos abertos indicam os cinco 
habitats avaliados: FL – floresta sem rio; FR – floresta com rio; BO – borda; MA – matriz sem 
rio; MR – matriz com rio.  
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Respostas das guildas de espécies quanto ao habitat preferencial 
 Dentre as 20 espécies capturadas, 11 são espécies florestais, cinco ocorrem tanto em 
habitat florestal como em áreas abertas e quatro são de áreas abertas (Tabela 2). A abundância 
das espécies pertencentes à guilda de espécies florestais variou muito entre os habitats (Figura 
4). Na comparação entre todos os habitats, a soma dos desvios do número de capturas foi 4,89, 
sendo que somente 308 das 10,000 aleatorizações geraram valores  iguais ou maiores do que 
este, (p = 0,0308). Devido à existência de diferenças entre pelo menos um par de habitats, 
realizamos comparações a posteriori entre cada par de habitats. A matriz sem rio apresentou 
menor abundância, riqueza e diversidade em relação à floresta sem rio (Figura 4; Tabela 4).  
Os habitats matriz com rio, borda e floresta com rio apresentaram abundâncias, riquezas e 
diversidades intermediárias e não diferiram significativamente (Tabela 4).  
   A composição das espécies pertencentes à guilda de espécies florestais diferiu 
muito entre habitats. As espécies florestais apresentaram similaridade significativamente 
menor do que o esperado pela hipótese nula de que as capturas se distribuíram aos acaso entre 
os habitats floresta sem rio e matriz sem rio. Entretanto, entre os habitats restantes a 
similaridade observada não diferiu do esperado por esta hipótese nula (Tabela 5). 
 A abundância das espécies pertencentes à guilda de espécies generalistas variou 
muito entre os habitats (Figura 4). Na comparação geral entre os habitats, o valor da soma dos 
desvios foi 22,62, o que foi significativamente maior do que o esperado pela hipótese nula (p = 
0,0001). Nas comparações a posteriori entre cada par de habitat, a matriz sem rio apresentou 
menor abundância em relação à floresta com rio (p = 0,0021).  Os habitats borda; floresta sem 
rio e matriz com rio apresentaram abundâncias intermediárias e não diferiram 
significativamente (Tabela 4). Entretanto, em relação à riqueza, os habitats matriz sem rio; 
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matriz com rio; borda; floresta sem rio e floresta com rio não diferiram significativamente (p = 
0,0899). O mesmo padrão ocorreu para a diversidade de espécies, (p = 0,1708; Figura 4).  
 A composição das espécies pertencentes à guilda de espécies generalistas mostrou ser 
similar entre alguns habitats. As espécies generalistas apresentaram significativamente maior 
similaridade do que o esperado pela hipótese nula na composição de espécies entre os habitats 
floresta com rio e borda; e entre borda e floresta sem rio. Entretanto, entre os habitats restantes 
a similaridade observada não diferiu do esperado caso as capturas se distribuíssem aos acaso 
entre habitats (Tabela 5). 
 A abundância das espécies pertencentes à guilda de espécies de áreas abertas variou 
muito entre os habitats (Figura 4). Na comparação geral entre os habitats, o valor da soma dos 
desvios foi 4,29 o que foi significativamente maior do que o esperado pela hipótese nula (p = 
0,0032). Nas comparações a posteriori entre cada par de habitat, a matriz sem rio apresentou 
maior abundância em relação à borda (p = 0,0208).  Os habitats floresta sem rio; floresta com 
rio e matriz com rio apresentaram abundâncias intermediárias e não diferiram 
significativamente (Tabela 4). 
   A riqueza das espécies pertencentes à guilda de espécies de áreas abertas variou 
pouco entre os habitats (p = 0,0101; Figura 4). Entretanto, as significâncias das diferenças 
médias calculadas par a par foram fortuitas, pois resultaram de testes múltiplos (vários pares 
de habitat). Observamos que não houve diferenças significativas entre todos os pares de 
habitats avaliados (Tabela 4). Assim como, em relação à diversidade de espécies, os habitats 
borda; floresta com rio; floresta sem rio; matriz sem rio e matriz com rio não diferiram 
significativamente (p = 0,1900). 
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 A composição das espécies pertencentes à guilda de espécies de áreas abertas 
mostrou ser similar entre alguns habitats. As espécies de áreas abertas apresentaram maior 
similaridade do que o esperado pela hipótese nula na composição de espécies entre os habitats 
floresta com rio e floresta sem rio. Entretanto, entre os habitats restantes a similaridade 
observada não diferiu do esperado caso as capturas se distribuíssem aos acaso entre habitats 
(Tabela 5). 
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Figura 4. Média e erro padrão da abundância, riqueza e diversidade de Simpson (D) das 
espécies de pequenos mamíferos nos cinco habitats: FL – floresta sem rio; FR – floresta com 
rio; BO – Borda; MA – matriz sem rio e MR – matriz com rio, em São Luiz do Paraitinga, SP, 
Brasil. Gráficos: A, B e C representam a guilda de espécies florestais; D, E e F representam a 
guilda de espécies generalistas; G, H e I a guilda de espécies de áreas abertas.  Barras pretas 
indicam ambiente de floresta e barras vazias ambiente de matriz. Linhas verticais representam 
± SE. Acima das barras de erro, letras iguais indicam ausência de diferenças significativas e 
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letras diferentes indicam diferenças significativas entre os pares contrastados (p < 0,05, já 
considerando o ajuste pelo critério de Holm para testes múltiplos - ver tabela 4). 
 
 
Tabela 4. Diferenças médias entre habitats (comparações a posteriori, par a par, dos resultados 
do delineamento em blocos) quanto ao número de indivíduos capturados, riqueza e 
diversidade de Simpson das guildas de espécies de pequenos mamíferos, classificadas por seu 
habitat preferencial, em São Luiz do Paraitinga, SP, Brasil. Habitats: FL – floresta sem rio; FR 
– floresta com rio; BO – borda; MA – matriz sem rio e MR – matriz com rio. p = proporção de 
10,000 aleatorizações que tiveram um valor da diferença média igual ou mais extremo que o 
observado. * Resultados do critério de Holm para testes múltiplos com nível crítico α = 0,05. 
Os níveis de significância observados em cada teste foram ordenados do maior para o menor 
sendo que os valores de significância observados devem ser menores do que o nível crítico 
dividido pelo número de testes realizados menos o número de testes restantes. 
Guildas Habitats 
Diferença 
média p 0,05/(m + i -1)* Significância 
      
Espécies florestais      
Abundância FL - MA 3,17 0,0021 0,0056 sim 
 BO - MA 1,83 0,0085 0,0063 não 
 FR - MA 2,92 0,0098 0,0071 não 
 FL - BO 1,33 0,1519 0,0083 não 
 MA - MR 1,25 0,1788 0,0100 não 
 FL - MR 1,92 0,2031 0,0125 não 
 FR - BO 1,08 0,2903 0,0167 não 
 BO - MR 0,58 0,5720 0,0250 não 
 FL - FR 0,25 0,9152 0,0500 não 
      
Riqueza FL - MA 2,17 0,0013 0,0056 sim 
 BO - MA 1,42 0,0099 0,0063 não 
 FR - MA 2,00 0,0132 0,0071 não 
 FL - MR 1,50 0,0563 0,0083 não 
 FL - BO 0,75 0,2627 0,0100 não 
 BO - MR 0,75 0,3095 0,0125 não 
 MA - MR 0,67 0,3317 0,0167 não 
 FR - BO 0,58 0,5241 0,0250 não 
 FL - FR 0,17 0,8912 0,0500 não 
      
Diversidade de 
Simpson FL - MA 0,39 0,0017 0,0056 sim 
 BO - MA 0,26 0,0341 0,0063 não 
 FL - MR 0,26 0,0711 0,0071 não 
 FR - MA 0,30 0,0860 0,0083 não 
 MA - MR 0,13 0,2553 0,0100 não 
 FL - BO 0,13 0,2569 0,0125 não 
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 FL - FR 0,09 0,4170 0,0167 não 
 BO - MR 0,13 0,4639 0,0250 não 
 FR - BO 0,04 0,7783 0,0500 não 
Espécies 
generalistas      
Abundância FR - MA 11,33 0,0035 0,0056 sim 
 FR - BO 7,33 0,0056 0,0063 não 
 FL - MA 5,33 0,0217 0,0071 não 
 MA - MR 15,00 0,0219 0,0083 não 
 BO - MR 11,00 0,0228 0,0100 não 
 BO - MA 4,00 0,0419 0,0125 não 
 FL - MR 9,67 0,0506 0,0167 não 
 FL - FR 6,00 0,0924 0,0250 não 
 FL - BO 1,33 0,5210 0,0500 não 
      
Espécies de áreas 
abertas      
Abundância BO - MA 2,00 0,0030 0,0056 sim 
 FL - MA 1,92 0,0168 0,0063 não 
 BO - MR 2,17 0,0276 0,0071 não 
 FL - MR 2,08 0,0853 0,0083 não 
 FR - BO 0,67 0,1103 0,0100 não 
 FL- FR 0,58 0,2316 0,0125 não 
 FR - MA 1,33 0,2928 0,0167 não 
 FL - BO 0,08 0,6498 0,0250 não 
 MA - MR 0,17 0,9302 0,0500 não 
      
Riqueza BO - MA 0,75 0,0208 0,0056 não 
 FL- MA 0,75 0,0383 0,0063 não 
 BO - MR 0,92 0,0426 0,0071 não 
 FR - BO 0,42 0,0831 0,0083 não 
 FL- FR 0,42 0,1193 0,0100 não 
 FL - MR 0,92 0,1748 0,0125 não 
 FR - MA 0,33 0,4124 0,0167 não 
 MA - MR 0,17 0,7112 0,0250 não 
 FL - BO 0,00 0,7361 0,0500 não 
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Tabela 5. Índice de similaridade de Bray-Curtis (IBC) para o número de indivíduos capturados 
de cada espécie, por guilda de espécies de pequenos mamíferos nos habitats: FL – floresta sem 
rio; FR – floresta com rio; BO – borda; MA – matriz sem rio e MR – matriz com rio, em São 
Luiz do Paraitinga, SP, Brasil. As guildas representam grupos de espécies relacionadas quanto 
ao habitat preferencial: florestais; generalistas; de áreas abertas. IBC médio é o valor médio 
das aleatorizações de IBC. p = proporção de 10,000 aleatorizações que tiveram um valor de 
IBC igual ou mais extremo que o observado. * Resultados do critério de Holm para testes 
múltiplos com nível crítico α = 0,05. Os níveis de significância observados em cada teste 
foram ordenados do maior para o menor sendo que os valores de significância observados 
devem ser menores do que o nível crítico dividido pelo número de testes realizados menos o 
número de testes restantes. 
Guildas Habitats IBC IBC médio p 0,05/(m + i -1)* Significância 
Espécies 
florestais FL - MA 0,27 0,57 0,0007 0,0050 sim 
 
FR - BO 0,72 0,45 0,0067 0,0056 não 
 
MA - BO 0,33 0,57 0,0071 0,0063 não 
 
FR - MA 0,21 0,44 0,0178 0,0071 não 
 
FR - FL 0,55 0,44 0,1986 0,0083 não 
 
MR - MA 0,56 0,46 0,2178 0,0100 não 
 
BO - FL 0,62 0,57 0,3325 0,0125 não 
 
MR - FR 0,50 0,43 0,3517 0,0167 não 
 
MR - BO 0,50 0,46 0,3985 0,0250 não 
 
MR - FL 0,39 0,46 0,7358 0,0500 não 
       Espécies 
generalistas FR - BO 0,93 0,69 0,0010 0,0050 sim 
 
BO - FL 0,90 0,56 0,0009 0,0056 sim 
 
FR - FL 0,85 0,56 0,0073 0,0063 não 
 
MR - FR 0,80 0,55 0,0233 0,0071 não 
 
MR - BO 0,77 0,55 0,0397 0,0083 não 
 
MR - FL 0,70 0,59 0,2160 0,0100 não 
 
MR - MA 0,57 0,55 0,4839 0,0125 não 
 
FL - MA 0,49 0,57 0,7491 0,0167 não 
 
MA - BO 0,54 0,69 0,9389 0,0250 não 
 
FR - MA 0,54 0,69 0,9432 0,0500 não 
       Espécies de 
áreas abertas FR - FL 1,00 0,42 0,0002 0,0050 sim 
 
FR - BO 0,77 0,42 0,0316 0,0056 não 
 
MR - FR 0,61 0,42 0,1838 0,0063 não 
 
MR - FL 0,61 0,47 0,2210 0,0071 não 
 
MR - BO 0,55 0,47 0,3297 0,0083 não 
 
MR - MA 0,39 0,47 0,6900 0,0100 não 
 
FR - MA 0,32 0,42 0,6903 0,0125 não 
 
BO - FL 0,77 0,56 0,8610 0,0167 não 
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MA - BO 0,33 0,56 0,9408 0,0250 não 
 
FL - MA 0,32 0,56 0,9471 0,0500 não 
 
Discussão 
 
Respostas da comunidade de pequenos mamíferos 
 Nossos resultados mostraram que a comunidade de pequenos mamíferos utilizou 
diferentemente os habitats da paisagem. Tanto os fragmentos como a matriz antrópica não 
possuem habitats homogêneos quanto à vegetação. Pelo contrário, podemos observar nos 
fragmentos e na matriz, habitats diferenciados e distribuidos ao longo de um contínuo, 
baseados na fisionomia geral da vegetação e na presença de outros elementos como o rio 
(hipótese da paisagem contínua - McGarigal e Cushman 2005; Fischer e Lindenmayer 2006). 
Esta diferenciação de habitats permitiu identificar padrões de uso de habitat por pequenos 
mamíferos diferentes do tradicional modelo de fragmentação (Haila 2002) baseado na teoria 
de biogeografia de ilhas (MacArthur e Wilson 1967) no qual os fragmentos florestais são 
considerados como ilhas dentro de uma matriz não habitável. Neste estudo, nós observamos 
que habitats de floresta e de matriz não se separam somente em dois grupos de habitat e não-
habitat, mas que existe somente um habitat extremo na matriz, a matriz de pasto sem rio, que é 
muito diferente do habitat floresta com rio, sendo os demais equivalentes quanto ao uso pela 
comunidade de pequenos mamíferos.  Habitats abertos e extremamente alterados como a 
matriz de pasto sem rio atuam como barreiras seletivas e, portanto, não são utilizadas 
(deslocamento e/ou reprodução) pela maioria das espécies. Este padrão também foi observado 
em Floresta Atlântica para pequenos mamíferos (Stevens e Husband 1998; Olifiers et al. 2005; 
Lira et al. 2007; Umetsu e Pardini 2007; Umetsu et al. 2008) e na Floresta Amazônica para 
diferentes grupos taxonômicos (Offerman et al. 1995; Gascon et al. 1999) nos quais o 
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fragmento, interior e borda, são mais freqüentemente utilizados do que a matriz de pasto sem 
rio. O uso da terra em pequenas propriedades rurais, como no local de estudo, na forma de 
pastagens para a criação de gado, impediu o uso deste habitat pela maioria das espécies da 
comunidade de pequenos mamíferos. 
 Nossos resultados mostraram também que existe uma alta similaridade na 
composição da comunidade de pequenos mamíferos na matriz com rio e nos habitats florestais 
(borda, floresta sem rio e floresta com rio). Esta alta similaridade deve-se em parte à alta 
abundância de Calomys tener (espécie que utiliza preferencialmente áreas abertas) somente na 
matriz sem rio, diferenciando este habitat em particular. Além disso, a maioria das espécies 
utilizou tanto os habitats florestais como a matriz com rio, sugerindo que a matriz com rio é 
um habitat natural que sofreu alterações antrópicas em níveis inferiores a matriz sem rio. Em 
matrizes antrópicas, como no local de estudo, nas quais existem diferentes tipos de habitats 
como a matriz sem rio e a matriz com rio, diferenças na estrutura e cobertura da vegetação 
podem resultar em um gradiente de permeabilidade para pequenos mamíferos. Este gradiente 
pode variar de uma matriz permeável (alta capacidade de facilitar fluxos biológicos) e similar 
aos habitats florestais podendo facilitar o deslocamento e a reprodução das espécies, a uma 
matriz impermeável (baixa capacidade de facilitar fluxos biológicos – Metzger 2003) e com 
relativamente baixa estrutura florestal oferecendo potencialmente maiores riscos de 
mortalidade através da predação e falta de recursos alimentares (Miller e Russell 2004; Russell 
et al. 2007). Neste estudo a matriz com rio é um habitat permeável a comunidade de pequenos 
mamíferos, pois assemelha-se aos habitats florestais quanto a abundância, riqueza, diversidade 
e composição de pequenos mamíferos. Entretanto, isto não significa que os fragmentos 
florestais possam ser substituídos por matrizes ripárias. Assim como faixas de vegetação 
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ripárias de 30 m de largura, em cada margem do rio, previstas pela legislação ambiental, não 
podem ser substituídas por faixas de 2 - 3 m de largura como as encontradas no local de 
estudo. A estreita faixa de vegetação ripária presente neste estudo propiciou a utilização de 
pequenos mamíferos de um tipo diferenciado de matriz, a matriz com rio, sendo que esta 
utilização deve-se possivelmente a proximidade e ligação aos fragmentos florestais. A 
presença de pequenos mamíferos na matriz com rio foi possivelmente temporária. A função de 
corredores de fauna e a permanência das espécies na matriz com rio não foram objetos deste 
estudo e ainda precisam ser avaliadas.  
 
Respostas das guildas de espécies quanto ao habitat preferencial 
 
 Nós encontramos respostas diferenciadas na abundância, riqueza, diversidade e 
composição de espécies entre as três guildas de espécies nos habitats avaliados. Entretanto, o 
padrão geral observado segue o esperado: menor tolerância da guilda de espécies florestais ao 
habitat mais alterado, a matriz de pasto sem rio. O número de indivíduos capturados de 
espécies florestais e generalistas na matriz sem rio foi menor. Há possivelmente uma redução 
populacional de espécies de ambas as guildas devido aos efeitos negativos da matriz sem rio, 
sendo este, portanto, um habitat inóspito para estas espécies. O menor número de indivíduos 
de espécies florestais capturados na matriz sem rio corrobora estudos anteriores, nos quais 
espécies especialistas de habitat florestal ou espécies restritas a Floresta Atlântica possuem 
respostas predominantemente negativas a modificação do habitat natural (Feliciano et al. 
2002; Mabry et al. 2003; Umetsu e Pardini 2007; Naxara 2008; Umetsu et al. 2008), sendo 
este grupo de espécies mais vulnerável a fragmentação e alteração de habitat (Gascon et al. 
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1999). Este padrão também foi observado em Floresta Atlântica para pteridófitas, anfíbios, 
lagartos, borboletas, aves e morcegos (Pardini et al. 2009).  
 Mesmo para a guilda de espécies generalistas, capazes de ocupar uma grande 
variedade de habitats, houve menos indivíduos capturados na matriz sem rio em relação aos 
outros habitats avaliados. Este resultado difere do padrão esperado e observado em estudos 
anteriores, nos quais as espécies não especialistas de habitat florestal ou não restritas a 
Floresta Atlântica possuem geralmente respostas positivas a modificação do habitat natural 
(Feliciano et al. 2002; Mabry et al. 2003; Umetsu e Pardini 2007; Naxara 2008; Umetsu et al. 
2008). Nossos resultados sugerem que até mesmo a guilda de espécies generalistas de habitat 
possuem respostas negativas a matriz sem rio sendo este habitat raramente utilizado, extremo e 
inóspito para estas espécies.  
 Contrariamente à guilda de espécies florestais e generalistas de habitat, a guilda de 
espécies de áreas abertas apresentou maior abundância no habitat mais alterado, a matriz sem 
rio. Este padrão geral segue o esperado, uma vez que espécies de áreas abertas são oriundas de 
contribuições demográficas de imigrantes originados de outras áreas abertas próximas (Brown 
e Kodric-Brown 1977). Embora a matriz de pasto sem rio possua algumas espécies 
características de áreas abertas à diversidade de espécies observada não é comparada a 
diversidade esperada para área abertas naturais (Vieira 1999; Lacher e Alho 2001). Este 
padrão mostra que a matriz antrópica de pasto sem rio não sustenta espécies florestais, 
espécies generalistas nem mesmo uma comunidade característica de áreas abertas. Portanto, 
nós sugerimos que a transformação da vegetação florestal nativa em matrizes de pasto sem rio 
torna este habitat possivelmente impermeável e/ou não permite a permanência tanto de 
espécies florestais como de espécies generalistas de habitat, sendo a guilda de espécies 
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florestais a mais afetada pela perda e alteração de habitat devido aos seus requerimentos 
ecológicos específicos e ao seu comportamento inibidor de forragear em ambientes abertos 
(Wegner e Merriam 1979; Heske 1995; Olifiers 2002; Fischer e Lindenmayer 2006). 
Além disso, nos fragmentos estudados, não capturamos espécies de roedores florestais 
como Delomys sublineatus e Euryoryzomys russatus, as quais estão entre as espécies mais 
comuns em áreas contínuas de Floresta Atlântica e que estão entre as mais vulneráveis à 
fragmentação e redução de habitat (Bonvicino et al. 2002; Vieira e Monteiro-Filho 2003; 
Pardini et al. 2005; Umetsu e Pardini 2007; Püttker et al. 2008). A riqueza de pequenos 
mamíferos florestais nos fragmentos estudados (tamanho: 12 – 127 ha), também foi menor (S 
= 11) do que em áreas contínuas de Floresta Atlântica (tamanho: 9,400 ha; S = 13 - 14; Pardini 
et al. [2005]; Naxara et al. [2009]). Tanto a ausência de espécies florestais que ocorrem na 
Floresta Atlântica como a menor riqueza na área de estudo, quando comparado com áreas 
contínuas de floresta, demonstra possivelmente a ocorrência de extinções estocásticas locais 
de pequenas populações causadas pela impermeabilidade da matriz, alteração e redução do 
habitat original, fato também observado para aves (Martensen et al. 2008), anfíbios (Rocha et 
al. 2008) e pequenos mamíferos (Viveiros de Castro e Fernandez 2004) na Floresta Atlântica. 
 
A aplicação do modelo de paisagem contínua (continuum model) 
 
Neste estudo mostramos que habitats da matriz podem variar quanto à utilização de 
pequenos mamíferos, sendo que alguns deles (e.g. matriz com rio) possuem comunidades 
equivalentes às de habitats florestais.  Este resultado concorda com a perspectiva do modelo 
de paisagem contínua (continuum model – McGarigal e Cushman 2005; Fischer e 
Lindenmayer 2006) e difere do tradicional modelo de fragmentação (Haila 2002) baseado na 
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teoria de biogeografia de ilhas (MacArthur e Wilson 1967) no qual a matriz é considerada 
como um “oceano” de não-habitat. Além disso, a semelhança dos habitats de borda em relação 
aos habitats do interior da floresta também indica que a fauna que ainda resta nesta paisagem 
usa indiscriminadamente a maioria dos habitats, exceto os habitats extremos, representados 
pela matriz sem rio. Portanto a única grande distinção entre habitats ocorreu somente entre a 
matriz sem rio e os habitats restantes, o que indica que parte da matriz e os habitats florestais 
são igualmente favoráveis a comunidade original de pequenos mamíferos.  
Além disso, o modelo de paisagem contínua prevê que espécies respondam 
diferentemente ao gradiente de habitats.  Neste estudo guildas de espécies relacionadas a 
habitats responderam diferentemente ao gradiente de habitats da paisagem.  Para as espécies 
florestais a impermeabilidade da matriz sem rio e a inexistência da matriz com rio 
possivelmente causará o isolamento das populações florestais, endocruzamentos e colapsos 
populacionais estocásticos. O mesmo padrão pode ser observado para a guilda de espécies 
generalistas, formada por espécies que possuem parte da sua distribuição na Floresta Atlântica. 
No entanto, devido a sua ampla distribuição geográfica e devido ao fato de serem espécies que 
ocorrem em vários tipos de habitat, embora sua abundância seja menor em matrizes de pasto 
sem rio, são negativamente menos afetadas em relação às espécies florestais na paisagem 
fragmentada. Já para a guilda de espécies de áreas abertas a presença da matriz sem rio é 
benéfica sendo a guilda com maiores chances de proliferação caso a matriz de pastagens 
aumente em extensão. Na área de estudo, a maioria dos fragmentos florestais está ligada à 
matriz com rio através de pequenas faixas de floresta e de cercas rurais que possuem árvores 
isoladas. De acordo com o modelo contínuo esta variação de habitats modificados e não 
totalmente destruídos, como a matriz com rio, pode desencadear processos regenerativos 
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naturais e uma nova matriz de pasto com atributos florestais pode ser desenvolvida. É possível 
também que a matriz com rio esteja sendo utilizada para trânsito e/ou sustente populações 
residentes de espécies florestais e generalistas de pequenos mamíferos (Maisonneuve e Rioux 
2001; Naxara 2008). Como a vegetação ripária forma naturalmente faixas de vegetação 
florestal na paisagem e como são protegidas por lei, a simples observância desta lei poderia ter 
um elevado impacto sobre a conectividade na escala de paisagem. Portanto, a preservação da 
vegetação ripária, assim como a conservação de árvores isoladas em diferentes densidades ou 
dispostas em linha ao longo de cercas rurais pode ser uma das opções para aumentar a 
conectividade em áreas de pastagens tradicionais (Harvey et al. 2004; Naxara 2008; Uezu et 
al. 2008).  
 
Conclusões 
 A paisagem estudada reflete o elevado grau de destruição ao qual a Floresta 
Atlântica está submetida. Fragmentos pequenos e isolados estão imersos em uma matriz 
antrópica heterogênea e variável quanto a sua permeabilidade.  No local de estudo a vegetação 
dos fragmentos florestais está altamente alterada tornando os habitats floresta com rio, floresta 
sem rio e borda similares quanto à abundância, riqueza, diversidade e composição de espécies 
associadas a florestas. Além disso, os fragmentos florestais encontram-se imersos em uma 
matriz de pasto sem rio inóspita à guilda de espécies florestais e também à guilda de espécies 
generalistas. Não houve nem mesmo ocorrência de comunidades de pequenos mamíferos 
normalmente associadas às áreas abertas naturais, revelando o quão inóspita é a matriz de 
pasto sem rio. Em meio a este cenário de destruição, a matriz com rio torna-se um habitat 
permeável e essencial à sobrevivência das espécies nativas, sendo possivelmente um corredor 
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de fauna capaz de abrigar temporariamente as espécies de pequenos mamíferos. Embora a 
matriz com rio não possa substituir um habitat florestal. Pequenas modificações na estrutura 
da vegetação da matriz de pasto causadas pela presença de rios, assim como matrizes 
antrópicas com algum grau de estratificação vertical (e.g. monoculturas florestais nativas, 
sombreamento de plantações de cacau, vegetação em estágio intermediário de regeneração – 
Umetsu e Pardini 2007; Fonseca et al. 2009; Pardini et al. 2009) são elementos essenciais para 
o restabelecimento da conexão entre os fragmentos e para a conservação de pequenos 
mamíferos. 
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Capítulo II 
Modelando padrões de utilização de micro-habitats por 
pequenos mamíferos em uma paisagem fragmentada de 
Floresta Atlântica, Brasil 
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Resumo 
 
O grau com que a fragmentação de habitats afeta a ocorrência de grupos de espécies de 
pequenos mamíferos que utilizam habitats específicos (guilda de espécies florestais, guildas de 
espécies de área abertas ou guildas de espécies generalistas) pode variar de acordo com a 
escala espacial. Nossos objetivos foram investigar se (1) existem diferenças estruturais no 
micro-habitat de pequenos mamíferos dentro de uma escala local e se (2) a riqueza e 
abundância de guildas de espécies relacionadas ao macro-habitat são influenciadas pela 
estrutura da vegetação em escala de micro-habitat em uma paisagem extremamente alterada na 
Floresta Atlântica Brasileira. Nós avaliamos seis sítios de amostragem com cinco habitats: 
matriz com rio, matriz sem rio, borda de floresta, floresta sem rio e floresta com rio. Nós 
avaliamos a variação na complexidade da estrutura da vegetação através de uma análise de 
coordenadas principais (PCO) e testamos se a riqueza e abundância de pequenos mamíferos 
são influenciadas pela estrutura da vegetação utilizando o critério de Deviance para diferentes 
modelos. Nós observamos diferenças estruturais no micro-habitat dentro de uma escala local 
de apenas 500 metros. A riqueza e abundância das guildas de espécies associadas à macro-
habitats são em geral influenciadas pela estrutura da vegetação em escala de micro-habitats e 
revelam um alto grau de especificidade de micro e macro-habitat. Esta especificidade mostra 
que, mesmo em paisagens altamente fragmentadas e alteradas, não ocorre à invasão das áreas 
florestais pela guilda de espécies de áreas abertas e que guildas de espécies florestais são 
incapazes de utilizar micro-habitats extremamente modificados. A presença de rios na matriz 
de pasto propiciou um aumento na complexidade da vegetação capaz de atenuar a hostilidade 
da matriz para as espécies generalistas de habitat. Mesmo que em elevado grau de 
descaracterização, a manutenção da estratificação vertical florestal dentro dos fragmentos e na 
matriz adjacente é essencial para a manutenção da fauna original de pequenos mamíferos. 
 
 
Palavras-chave: guilda de espécies, gradiente ambiental, escalas espaciais, complexidade da 
vegetação, presença de rios 
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Introdução 
 
A ocupação humana da Floresta Atlântica causou não só a perda e fragmentação dos 
habitats naturais (Fahrig 2003), mas também a sua alteração, gerando ciclos de distúrbios e 
regeneração (Chazdon 2003). De fato, todas as florestas tropicais têm experimentado pelo 
menos algum grau de distúrbio antrópico fazendo com que todas estejam atualmente em 
diversos estágios de regeneração (Clark 1996; Wright 2005). Os fragmentos de Floresta 
Atlântica que ainda restam atualmente são, em sua maioria, pequenos (83% são < 50 ha - 
Ribeiro et al. 2009) e estão submetidos a diferentes estágios de alteração e regeneração 
causados principalmente pelo corte seletivo de madeira, pisoteio do gado, fogo e caça (Olifiers 
et al. 2005). Estas alterações ambientais ocorrem em diversas escalas tanto espaciais quanto 
temporais e afetam diretamente a distribuição da biota na paisagem. 
Nas paisagens ocupadas por pequenas propriedades rurais, como as encontradas na Mata 
Atlântica, os fragmentos florestais e a matriz do entorno são expostos a diversos tipos de 
alterações da estrutura da vegetação, em função da intensa ação humana, direta ou indireta 
(Peres e Michalski 2006). Estes processos de alterações e regenerações contínuas da paisagem 
criam diferentes estágios sucessionais da vegetação, que vão desde capoeiras que crescem em 
pastagens até interiores de florestas em graus mais avançados de regeneração, passando por 
bordas, que possuem condições intermediárias (Silveira 2008). Estes processos dinâmicos da 
paisagem formam gradientes ambientais de complexidade da vegetação (sensu August 1983) 
que podem ou não sustentar a fauna original.  
A fauna possui tolerâncias e preferências distintas quanto a aspectos do habitat (escala 
maior) e do micro-habitat (escala menor) que mudam ao longo deste gradiente. Este padrão já 
foi observado em mamíferos (Medellin e Equihua 1998; Gascon et al. 1999; Bellows et al. 
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2001; Umetsu e Pardini 2007; Püttker et al. 2008), répteis e anfíbios (Fischer et al. 2005; 
Urbina-Cardona et al. 2006) e aves (Saab 1999; Antogiovanni e Metzger 2005). Diferenças na 
capacidade de dispersão (Ferrero-Medina e Vieira 2007), padrões de forrageamento (Steffan-
Dewenter et al. 2002) e tamanho de áreas de vida (Bowman et al. 2002) entre outros, 
determinam a escala com que as espécies animais respondem as modificações da estrutura da 
paisagem. Pequenos mamíferos possuem ciclos de vida curtos, são abundantes e fáceis de 
capturar, possuem pequenas áreas de vida (variando de 1 a 0,5 ha para maioria das espécies de 
Floresta Atlântica – Bergallo e Magnusson 2004) e baixa capacidade de dispersão, em 
comparação com mamíferos de maior porte (Bowman et al. 2002), além de serem bons 
indicadores de distúrbio de habitat (Wijesinghe e Brooke 2005; Lambert et al. 2006; Umetsu e 
Pardini 2007). Estas características fazem dos pequenos mamíferos um grupo potencialmente 
adequado para o estudo e modelagem de padrões de utilização de micro-habitat. Além disso, 
utilizam alguns micro-habitats mais freqüentemente do que outros, sendo este tópico muito 
analisado para pequenos mamíferos e há abundante evidência de que as espécies percebem 
diferenças de micro-habitat e respondem a elas (Múrua e González 1982; Dueser e Porter 
1986; Simonetti 1989; Tomblin e Adler 1998; Dalmagro e Vieira 2005; Püttker et al. 2008; 
Naxara et al. 2009). Pequenos mamíferos também é um grupo heterogêneo quanto às respostas 
a variação na estrutura da vegetação. É possível identificar espécies especialistas de ambientes 
florestais, que preferem micro-habitats com maior estrutura florestal (altura, estratificação e 
densidade da vegetação) e espécies não-especialistas de ambientes florestais, que utilizam 
áreas de vegetação em estágios sucessionais iniciais (Wijesinghe e Brooke 2005; Püttker et al. 
2008).  
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Entre os pequenos mamíferos, há guildas de espécies que são facilmente identificáveis 
quanto ao uso de habitat (escala maior). Pode-se classificar esses animais em (Emmons e Feer 
1997; Oliveira e Bonvicino 2006; Rossi et al. 2006; Bonvicino et al. 2008): espécies que 
utilizam preferencialmente ambientes florestais; espécies que utilizam preferencialmente 
ambientes abertos; e espécies que utilizam ambos os ambientes. Entretanto, devido ao elevado 
grau de modificação antrópica dos habitats naturais, em paisagens fragmentadas e 
extremamente alteradas, guildas de espécies que utilizam diferentes habitats podem não ser 
influenciadas pela variação na estrutura da vegetação em escala de micro-habitat. O elevado 
grau de descaracterização da vegetação pode tornar os diferentes habitats da paisagem 
parcialmente homogêneos quanto à presença de micro-habitats, fazendo com que as espécies 
não respondam mais a diferenças de micro-habitat, mas sejam influenciadas somente por 
escalas espaciais maiores (regionais ou biogeográficas).  
Neste contexto, diante de um cenário de intensa destruição e de descaracterização da 
Floresta Atlântica, em um gradiente de complexidade estrutural da vegetação em uma escala 
de aproximadamente 500 m, nós nos propomos a analisar os padrões de utilização de micro-
habitats pelos pequenos mamíferos. Mais especificamente, nós nos propomos a responder as 
seguintes questões: 1- Existem diferenças estruturais importantes que compõem o micro-
habitat de pequenos mamíferos em um gradiente de complexidade da vegetação, numa escala 
de 500 m, em uma paisagem extremamente fragmentada? 2- Guildas de espécies relacionadas 
ao habitat (escala maior) são influenciadas pela estrutura da vegetação em escala de micro-
habitat (escala menor)? 
 
 
  
 
 
 
62 
Metodologia 
Área de estudo 
Realizamos o estudo em uma paisagem intensamente fragmentada de Mata Atlântica 
(Floresta Ombrófila Densa Montana) na região sudeste do Brasil, município de São Luiz do 
Paraitinga, SP. Essa área encontra-se no domínio do bioma Mata Atlântica (Veloso et al. 
1991), sendo uma das áreas mais alteradas do Brasil pela agricultura, fazendas de criação de 
animais e urbanização (Morellato e Haddad 2000). Esse município está localizado no Vale do 
Paraíba, entre a Serra do Mar e a Serra da Mantiqueira (23° 13` S e 45° 20` W).  
A cobertura vegetal original da área de estudo sofreu intenso processo de fragmentação 
e, desde 1930 é dominada por uma matriz de pastos (atualmente 59,80% da cobertura), que 
ocupa as áreas mais acessíveis e mais produtivas da paisagem. Os fragmentos florestais, que 
cobrem apenas 11,80% da paisagem, são pequenos (variando entre 10 e 240 ha). As outras 
classes de cobertura mais comuns da paisagem são as capoeiras (21,40%, formadas por 
vegetação herbácea e arbustiva baixa), eucaliptais (3,70%) e áreas urbanas (3,30%). A 
paisagem escolhida para estudo possui 24,376 ha com altitudes variando de 756 a 1,080 m, 
apresentando 69 fragmentos florestais. Os fragmentos estão localizados nas partes mais altas 
do relevo (altitude média dos fragmentos: 843,54 m ± 7,95 SE, N = 100; altitude média dos 
pastos 815,81 m ± 7,74 SE, N =100 – Becker 2007). A precipitação média anual é de 1,277 
mm com uma estação chuvosa iniciando em novembro e terminando em março, sendo a 
máxima de 209 mm em janeiro e a precipitação mínima é de 26 mm em agosto (SIGRH 2008). 
A temperatura média anual é de 20 °C com a menor média (12 °C) em julho e a mais alta 
média (27 °C) em fevereiro (Radambrasil 1983).  
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Desenho amostral 
Para investigar a utilização de micro-habitat por pequenos mamíferos nós selecionamos 
seis sítios de amostragem, cada qual composto por um fragmento florestal e pela matriz de 
pasto do entorno. Esses fragmentos florestais eram pequenos e possuíam tamanhos similares 
(tamanho médio: 39,80 ha; mín: 12,53 ha e máx: 126,93 ha).  A distância entre esses 
fragmentos variava entre 1 e 15 km.  Os sítios de amostragem possuíam cinco habitats 
distintos que variavam na sua disponibilidade na paisagem de estudo. Em três sítios de 
amostragem cada fragmento possuía um rio no seu interior e não possuía rio na matriz do 
entorno. Nos três sítios de amostragem restantes os fragmentos florestais não possuíam rio no 
seu interior, no entanto, cada matriz de pasto do entorno possuía um rio. Nestes seis sítios de 
amostragem, nós amostramos os seguintes habitats, que formam um gradiente visual de 
complexidade da vegetação (Figura 1):   
 Matriz de pasto sem rio (MA): vegetação rasteira, formada principalmente por 
gramíneas introduzidas como Brachiaria que formam uma cobertura contínua de 
vegetação com aproximadamente 15 cm de altura. Arbustos e árvores raros e esparsos.  
 Matriz de pasto com rio (MR): matriz situada nas partes mais baixas do relevo. A 
vegetação é herbáceo-arbustiva, em geral adensada e com altura entre 0,5 e 2,5 m, 
formada por gramíneas forrageiras (Brachiaria spp.) e nativas (Andropogon spp., 
Aristida longiseta), ervas dicotiledôneas, arbustos e esparsas árvores que ocorrem 
somente ao longo dos rios em uma faixa estreita de aproximadamente 2 - 3 m de 
largura de cada lado do rio. Os rios da matriz são todos pequenos de segunda ordem 
localizados em pequenos vales com 0,45 – 2,50 m de largura e 15 – 50 cm de 
profundidade.  
 Borda (BO): ecótono florestal localizado entre a floresta sem rio e a matriz de pasto 
sem rio adjacente, aqui definido como a faixa florestada de 5 - 8 m de largura nas 
margens dos fragmentos. Árvores espaçadas, em média com 12 m de altura, arbustos 
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raros e ervas dicotiledôneas abundantes. Os gêneros arbóreos comuns são Croton 
(Euphorbioaceae), Piptadenia (Leguminosae) e Cupania (Sapindaceae) (Aguirre 
2008). 
 Floresta com rio (FR): faixa de 10 m de largura no interior de fragmento da floresta 
cortada por um curso de água, de solo nitidamente úmido. Os rios da floresta eram 
todos pequenos de primeira ou segunda ordem com 0,45 – 2,00 m de largura e 10 – 50 
cm de profundidade.  
 Interior de florestas sem rio (FL): trechos de floresta no interior dos fragmentos, 
geralmente localizada nas partes mais altas dos fragmentos. Dossel com altura máxima 
de 19 m sendo os gêneros arbóreos mais comuns Ocotea, Eugenia e Myrcia 
(Myrtaceae) e arbustos do gênero Miconia (Melastomataceae), além de bambus 
Parodiolyra micrantha (Poaceae) (Aguirre 2008).   
 
  
 
 
Figura 1. Estrutura e posição dos cinco habitats avaliados em um perfil topográfico típico no 
local de estudo. A disponibilidade dos habitats variou entre os seis sítios de amostragem. A 
depressão na matriz com rio (MR) e na floresta com rio (FR) representa a presença de pequeno 
rio permanente.  
 
Habitats 
MR MA BO  FR   FL 
843, 54 m 
815,81 m ~ 500 m 
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Captura de mamíferos 
 
Nós amostramos os pequenos mamíferos utilizando armadilhas de intercepção e queda 
(Halliday 1996). Cada armadilha consistia em uma lona plástica com 45 m de comprimento e 
0,60 m de altura esticada em linha reta, sustentada por estacas de madeira. A lona plástica 
atravessava quatro baldes plásticos de 60 l enterrados a cada 15 m. Todas as armadilhas na 
matriz foram isoladas com cerca de arame farpado de três fios com 1,70 m de altura para 
evitar acidentes com gado ou cavalos. O desenho amostral compreendeu duas armadilhas por 
habitat e oito armadilhas por sítio de amostragem, totalizando 48 armadilhas na área de estudo. 
As sessões de captura ocorreram de novembro de 2006 a fevereiro de 2007 e de novembro de 
2007 a fevereiro de 2008, que correspondem à estação quente e chuvosa. A cada mês 
realizamos 10 dias consecutivos de captura totalizando 80 dias de captura. O método utilizado 
foi o de captura-marcação-e-recaptura (Gentile e Fernandez 1999). A forma de captura e 
manuseio das espécies esteve de acordo com as recomendações publicadas pela American 
Society of Mammalogists Animal Care and Use Committee (1998). A licença para captura e 
coleta dos exemplares foi emitida pelo IBAMA proc. 02027.002755/2004-16, N. 567/05; proc. 
42831494, N. 12739-1. Paras todos os indivíduos capturados registramos sua espécie, local da 
captura, sexo e peso. Os indivíduos foram marcados com anilhas de metal numeradas (nº 5, 
National Band Tag Co., Newport, KY, USA, Monel tags nbr. 001) e soltos no local de captura 
logo após seus dados terem sido registrados. Os 64 espécimes coletados e taxidermizados para 
testemunho foram depositados no Museu de Zoologia da Universidade Estadual de Campinas 
e no Museu de Zoologia da Universidade de São Paulo. 
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Análise de micro-habitat 
Nós medimos 12 variáveis de micro-habitat que poderiam potencialmente influenciar a 
distribuição espacial de pequenos mamíferos, relacionadas à altura, estratificação e densidade 
da vegetação, além de densidade de sítios para abrigo (Tabela 1). Todas as variáveis foram 
medidas uma única vez no período de Novembro 2007 a Fevereiro de 2008, em pontos 
centrados em dois baldes sorteados dos quatro de cada armadilha. Cada ponto definiu o centro 
de uma parcela de 10 x 10 m, dividida em 4 setores de 25 m
2 
nos quais tomamos as medidas. 
Tabela 1.  Variáveis de micro-habitat medidas em cada um dos quatro setores das parcelas 
centradas nos baldes, em seis sítios de amostragem, na Mata Atlântica, em São Luiz do 
Paraitinga, SP, Brasil.*d.a.p. = diâmetro a altura do peito. 
Variáveis                                              Descrição das variáveis de micro-habitat 
COPA Porcentagem de cobertura de copa medida através de um densiômetro  
 côncavo a 1,50 m de altura 
ALTU Altura da copa estimada com uma vara graduada em metros 
NARV Número de árvores com d.a.p.* ≥ 6,40 cm 
DAP Diâmetro das árvores com d.a.p. ≥ 6,40 cm  
VEG5 
Densidade da vegetação a 0,5 m de altura, estimadas horizontalmente, com um barbante 
graduado em uma escala de 1 a 5: 1 indica 20% do estrato 
 específico é coberto por plantas e 5 indica 81 – 100% do estrato específico 
 é coberto por plantas 
VEG1 Densidade da vegetação a 1,00 m de altura 
VEG2 Densidade da vegetação a 2,00 m de altura 
FOLH Profundidade de folhiço medida em cm, com uma vareta graduada  
 (diâmetro de 0,50 cm) 
SOLO Porcentagem de solo coberto, estimativa da cobertura de plantas ≤ 20 cm de altura,  
 medida com de um quadrado de 1m
2
, subdivido em 100 quadrado de 10 cm
2
 
BAMB Cobertura de bambu estimada em 4 quadrados de 2,50 m
2
 baseada em uma escala  
 de 1 a 4: 1 representa 25 % de cobertura de bambu e 4 representa de 76 – 100% 
ABPO Número de potenciais abrigos (tocas no solo) 
TRON Número de galhos caídos com perímetro ≥ 20 cm  
 
Nós consideramos a média aritmética das medidas obtidas nos oito quadrantes como 
o valor de cada variável para cada armadilha. Todas as variáveis expressas em porcentagem 
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foram transformadas para arcoseno (Zar 1999). Para as medidas número de potenciais 
abrigos e número de galhos caídos nós consideramos a soma de oito medidas (dois baldes) 
como um valor da variável para cada armadilha. 
 
Análise de dados  
 
Comparação da estrutura da vegetação entre habitats 
 
Para sintetizar as mudanças da estrutura da vegetação entre os habitats, reduzimos as 
12 variáveis da vegetação em duas coordenadas principais, com uma análise de coordenadas 
principais (PCO). A PCO é uma generalização da Análise de Componentes Principais 
(PCA), na qual os autovalores são extraídos de uma matriz de similaridade, distâncias ou 
correlações qualquer (Manly 1994; Jogman et al. 1995). Como numa PCA, os eixos são 
combinações lineares das variáveis, e são ortogonais, o que permite interpretá-los como as 
principais tendências de variação nos dados. Usamos correlações de Spearman, pois as 
relações entre as variáveis não eram lineares. As unidades amostrais utilizadas nas análises 
foram as armadilhas.  
O primeiro eixo da PCO foi suficiente para captar o gradiente de complexidade (ver 
resultados). Para testar a diferença no escore médio dos habitats neste eixo usamos uma 
análise de comparação de médias com blocos (Simon 1997), pois os sítios de amostragem 
não são independentes, mas estão agregados nas seis áreas amostrais.  Como o delineamento 
não é balanceado e as variáveis não cumpriam as premissas dos testes paramétricos, usamos 
um teste de permutação (Manly 2000), com o seguinte algoritmo: (1) Calculamos a média 
geral dos escores de todos os habitats (soma de todos os escores/número total de 
armadilhas); (2) calculamos o desvio absoluto da média de cada habitat em relação à média 
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geral; (3)  somamos todos os desvios absolutos dos cinco habitats avaliados, que expressa a 
diferença entre habitats, sendo esta a estatística de interesse; (4) para criar uma distribuição 
da estatística de interesse sob a hipótese nula de ausência de diferença entre habitats, os 
valores de cada armadilha foram permutados ao acaso, dentro de cada bloco. Estas 
aleatorizações foram repetidas 10,000 vezes; (5) a significância da estatística de interesse foi 
estimada pela proporção de aleatorizações que tiveram um valor igual ou superior ao 
observado.   
Nos casos em que o valor das somas dos desvios foi significativo, investigamos as 
diferenças par a par, com testes de permutação que têm a mesma lógica das comparações a 
posteriori em análises paramétricas (Zar 1999).  Para isto, repetimos os mesmos 
procedimentos acima, mas com uma permutação separada para cada par de habitats.  A 
comparação entre floresta e matriz com rio (FR e MR) não pôde ser realizada, pois nenhum 
dos blocos tinha estes dois habitats.  Como se tratam de testes múltiplos, o nível de 
significância foi corrigido pelo ajuste de Holm (1979).   As análises foram realizadas no 
programa Resampling Stats ® (Simon 1997). 
 
Diferenças nas abundâncias e riquezas de pequenos mamíferos em relação à estrutura da 
vegetação 
Para investigarmos se a dependência de ambientes florestais das espécies de 
pequenos mamíferos afeta sua abundância e riqueza ao longo do gradiente de complexidade 
da vegetação nós classificamos as espécies de pequenos mamíferos em três guildas quanto 
ao habitat preferencial, com os dados disponíveis na literatura (Gomes 1991; Emmons e Feer 
1997; Hershkovitz 1998; Voss et al. 2005; Oliveira e Bonvicino 2006; Rossi et al. 2006; 
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Bonvicino et al. 2008): 1) Florestais; 2) De áreas abertas; e 3) Generalistas – espécies que 
utilizam áreas florestadas e áreas abertas. Para avaliar o efeito da estrutura da vegetação 
sobre a riqueza e abundância de cada um destas guildas, utilizamos modelos lineares 
generalizados mistos (GLMM) uma extensão dos modelos de regressão tradicionais, para 
dados que não atendem a suas premissas, e.g., sem variância constante e/ou distribuição 
muito diferente da normal (Crawley 2007). Os GLMMs podem usar a distribuição Poisson 
para representar a variável resposta (Bolker 2008), o que é mais adequado para capturas de 
pequenos mamíferos, uma vez que são contagens com médias baixas nas quais a variância 
das capturas aumenta com a média. Neste estudo, modelamos o número de capturas e de 
espécies como variáveis Poisson, sob a premissa de que cada captura é um evento 
independente. Os GLMMs aqui usados incluem efeitos fixos (habitat) e efeitos aleatórios ou 
de tipo II (Bolker et al. 2008), que são as armadilhas em cada habitat e também cada sítio de 
amostragem. Com isto, é possível estimar os efeitos dos diferentes habitats sobre as 
variáveis-resposta, descontando as eventuais variações aleatórias entre armadilhas dentro de 
um mesmo habitat e de um mesmo bloco.  
Após o ajuste dos modelos, nós utilizamos uma seleção de modelos baseada no 
critério do teste de Deviance (D), ou de razões de verossimilhança (Likelihood ratio test - 
LRT), que avalia se há ganho significativo de verossimilhança com o acréscimo de 
coeficientes ao modelo (Johnson e Omland 2004).  A quantidade “deviance”  equivale a 
duas vezes a log-verossimilhança negativa, e sua diferença aproxima-se de uma distribuição 
de qui-quadrado, cujos graus de liberdade são a diferença no número de parâmetros dos 
modelos comparados. Com isto, é possível testar se um modelo com menos graus de 
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liberdade (maior número de parâmetros) fornece um ganho significativo de ajuste, em 
relação a um modelo reduzido (com menor número de coeficientes) (Johnson e Omlnad 
2004; Crawley 2007). Este teste é válido apenas para uma hierarquia de modelos, na qual os 
modelos mais simples são subconjuntos de efeitos dos modelos mais complexos (Posada e 
Crandall 2001; Johnson e Omland 2004). Os modelos são comparados nesta hierarquia, 
partindo do modelo menos saturado e testando-se seqüencialmente o acréscimo de cada 
parâmetro (Crawley 2007).  
Utilizamos a seguinte hierarquia de modelos competidores: 1) Modelo constante: Este 
modelo prevê que não há efeito do gradiente de vegetação sobre as variáveis-resposta 
(número de capturas e riqueza). Neste modelo diferenças nas variáveis-resposta devem-se 
apenas à variância entre blocos e entre armadilhas.  2) Modelo monotônico: Este modelo 
acrescenta a variação ao acaso pelos blocos e armadilhas ao efeito fixo da estrutura da 
vegetação, permitindo uma resposta monotônica das variáveis-resposta às variáveis de 
vegetação. 3) Modelo unimodal: Este modelo acrescenta um termo quadrático ao efeito das 
variáveis de vegetação,  o que permite que a resposta tenha um ponto máximo em algum dos 
componentes da estrutura da vegetação, e caiam nos demais.  Para os três modelos nós 
mantivemos a função de ligação log que é a recomendada para variáveis do tipo Poisson 
(Crawley 2007).  As análises foram realizadas no programa R 2.8.0 (R Development Core 
Team 2008) e com o pacote lme4 (Bates et al. 2008). 
 
Resultados 
 
Capturamos 633 indivíduos pertencentes a 20 espécies de pequenos mamíferos. A 
guilda de espécies florestais apresentou maior número de espécies (11): Brucepattersonius 
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soricinus, Monodelphis scalops, Juliomys pictipes, Gracilinanus microtarsus, Blarinomys 
breviceps, Monodelphis americana, Monodelphis macae, Thaptomys nigrita, Bibimys 
labiosus, Phyllomys nigrispinus, Caluromys philander, totalizando 113 indivíduos. A guilda 
de espécies generalistas apresentou o segundo maior número de espécies (5): Oligoryzomys 
nigripes, Akodon montensis, Oligoryzomys flavescens, Didelphis aurita, Monodelphis sorex, 
totalizando 454 indivíduos. Já a guilda de espécies de áreas abertas foi a que apresentou o 
menor número de espécies (4): Necromys lasiurus, Calomys tener, Cryptonanus agricolai, 
Holochilus brasiliensis, totalizando 66 indivíduos. O sucesso de captura total foi de 17 %. 
Para as análises consideramos somente a primeira captura dos indivíduos (recapturas < 3 %). 
 
Variação da estrutura de micro-habitat 
 
 Os dois primeiros eixos da análise de coordenadas principais (PC1 e PC2) responderam 
por 79,40 % da variância dos dados (eixo 1: 68,00 % e eixo 2: 11,40 %; Tabela 2). A 
correlação de cada variável da vegetação com o eixo PC1 (“pesos” das variáveis) permite 
interpretar este eixo como um fator de complexidade estrutural decorrente do aumento da 
densidade da vegetação nos habitats avaliados. A única variável com peso negativo neste eixo 
foi a cobertura de solo, pois houve um aumento na complexidade da estrutura da vegetação 
(e.g. densidade da vegetação a 2 m, profundidade de folhiço, cobertura e altura de copa, 
número e diâmetro de árvores, entre outras), em oposição a um decréscimo da cobertura de 
solo (gramíneas) nos habitats florestados (Tabela 2).   O eixo PC2 reflete pequenas diferenças 
na estrutura da vegetação entre os habitats florestais. Variáveis como: Cobertura de bambu, 
cobertura de solo e densidade de vegetação a 0,50 m, 1 m e 2 m estiveram correlacionadas 
com o habitat floresta sem rio, enquanto que as variáveis como números de troncos caídos, 
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cobertura e altura de copa, diâmetro e número de árvores estiveram correlacionadas com o 
habitat floresta com rio (Tabela 2; Figura 2). 
  
 
Variáveis de micro-habitat (abreviação) PC1 PC2 
Cobertura de copa (Copa) 0,30 -0,27 
Altura de copa (Altu) 0,30 -0,22 
Número de árvores (Narv) 0,30 -0,02 
Densidade da vegetação 0,5 m (Veg5) 0,30 0,32 
Densidade da vegetação 1 m (Veg1) 0,30 0,36 
Densidade da vegetação 2 m (Veg2) 0,31 0,24 
Profundidade de folhiço (Folh) 0,31 0,03 
Cobertura de solo (Solo) -0,28 0,35 
Abrigos potenciais (Abpo) 0,30 0,05 
Troncos caídos (Tron) 0,26 -0,43 
Diâmetro das árvores a altura do peito (Dap) 0,26 -0,19 
Cobertura de bambu (Bamb) 0,23 0,49 
   
Autovalores 8,18 1,36 
Variância explicada (%) 68,00 11,40 
Variância cumulativa (%) 68,00 79,40 
Tabela 2. Correlações de cada variável (Factor loadings) com o eixo 
PC1 e PC2 na análise de Coordenadas Principais (PCO). Autovalores, 
variância explicada e variância cumulativa da Análise de Coordenadas 
Principais (PCO).  
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Figura 2. Diagrama de ordenação de uma Análise de Coordenadas Principais (PCO) da 
estrutura da vegetação em cinco habitats: MA: matriz sem rio; MR: matriz com rio; BO: borda 
de floresta; FR: floresta com rio; FL: floresta sem rio. Códigos das variáveis da vegetação 
estão indicados pelas flechas. Ver texto para códigos das variáveis da vegetação. 
 
Houve diferenças nas médias dos escores do PC1 nos diferentes habitats. Os habitats 
de matriz apresentaram em média escores mais baixos e negativos em comparação aos habitats 
de floresta, que apresentaram escores mais altos e positivos. Este padrão já era previsto 
anteriormente uma vez que a maioria das variáveis estruturais medidas nos habitats florestais 
não estavam presentes na matriz. Entretanto, o habitat matriz com rio posicionou-se 
intermediariamente a matriz sem rio e aos habitats florestais. A matriz com rio apresentou 
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escores em média negativos, no entanto, mais altos do que a matriz sem rio (Figura 2). Os 
cinco habitats avaliados podem ser ordenados de forma crescente pela complexidade estrutural 
(média dos escores do PC1) em: MA (média: -4,06 ± 0,17 SE) < MR (média: -1,91 ± 0,57 SE) 
< BO (média: 1,30 ± 0,29 SE) ≤ FR (média: 2,28 ± 0,26 SE) ≤ FL (média: 2,58 ± 0,14 SE), 
sendo que não houve diferenças significativas entre os habitats borda e floresta com rio; 
floresta com rio e floresta sem rio (Tabela 3). Assim, o primeiro eixo da PCO mostra uma 
clara separação entre pastos na matriz sem rio, que tem estrutura muito simples, até o interior 
dos fragmentos, conforme se esperaria. Mais importante, os pontos de matriz próxima a rio e 
bordas de fragmentos estão em posição intermediária neste eixo, indicando que de fato a 
paisagem forma um contínuo de complexidade da vegetação e, portanto, de estrutura de 
micro-habitats para os pequenos mamíferos. Por esta razão, usamos os escores no primeiro 
eixo do PCO como uma medida de posição de cada ponto de amostragem ao longo deste 
contínuo.  
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Tabela 3. Diferenças médias dos escores do primeiro eixo (PC1) da Análise de Coordenadas 
Principais entre habitats (comparações a posteriori, par a par, dos resultados do delineamento 
em blocos) na análise da variação de micro-habitats em seis sítios de amostragens em São 
Luiz do Paraitinga, SP, Brasil. Habitats: MA: matriz sem rio; MR: matriz com rio; BO: borda 
de floresta; FR: floresta com rio; FL: floresta sem rio. p = a proporção de 10,000 
randomizações que tiveram um valor da diferença média igual ou mais extremo que o 
observado. * Resultados do critério de Holm para testes múltiplos com nível crítico α = 0,05. 
Os níveis de significância observados em cada teste foram ordenados do maior para o menor 
sendo que os valores de significância observados devem ser menores do que o nível crítico 
dividido pelo número de testes realizados menos o número de testes restantes. 
Habitats Diferença média p 0,05/(m + i -1)* Significância 
FL - BO 1,28 0,0000 0,0056 sim 
FL - MA 6,65 0,0000 0,0063 sim 
BO - MA 5,37 0,0001 0,0071 sim 
FL - MR 4,50 0,0045 0,0083 sim 
FR - MA 6,35 0,0046 0,0100 sim 
MA - MR 2,15 0,0049 0,0125 sim 
BO - MR 3,22 0,0056 0,0167 sim 
FR - BO 0,98 0,0538 0,0250 não 
FL - FR 0,30 0,3485 0,0500 não 
 
 
Respostas das guildas à variação de micro-habitat 
 
Em geral, a riqueza e a abundância das três guildas de habitat foram influenciadas pela 
estrutura da vegetação em escala de micro-habitat (Figura 3). Os modelos indicaram também 
um aumento na riqueza e na abundância da guilda de espécies florestais em locais onde a 
complexidade da vegetação apresentou os maiores valores (Figura 3A e 3B). Para a riqueza da 
guilda de espécies florestais o teste de Deviance (D) indicou um ganho significativo de ajuste 
do modelo constante (D = 67,91) para o modelo monotônico (D = 38,58, d.f. = 1, p < 0,001), 
mas não houve ganho significativo do modelo monotônico para o modelo unimodal  (D = 
38,55, d.f. = 1, p = 0,875). Observamos o mesmo padrão monotônico para a abundância das 
espécies florestais (Tabela 4).  
Entretanto, para a guilda de espécies generalistas, a riqueza não esteve relacionada com 
a estrutura da vegetação (Figura 3C). O teste de Deviance não indicou um ganho significativo 
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de ajuste do modelo constante (D = 18,92) para o modelo monotônico (D = 17,42, d.f. = 1, p = 
0,221). Da mesma forma, não houve ganho significativo do modelo monotônico para o 
modelo unimodal  (D = 15,16, d.f. = 1, p = 0,133). Porém, para a abundância da guilda de 
espécies generalistas de habitat observamos um aumento no número de indivíduos em uma 
região intermediária da complexidade da vegetação. As menores abundâncias ocorreram nos 
pontos extremos da variação na estrutura da vegetação (Figura 3D). O teste de Deviance 
indicou um ganho significativo de ajuste do modelo constante (D = 258,64) para o modelo 
monotônico (D = 237,92, d.f. = 1, p < 0,001) e para o modelo unimodal  (D = 205,42, d.f. = 1, 
p < 0,001), sendo que o modelo unimodal apresentou menor valor de Deviance.   
Já quando consideramos a riqueza da guilda de espécies de áreas abertas, houve um 
aumento no número de espécies em locais onde a complexidade da vegetação apresentou os 
menores valores (Figura 3E). O teste de Deviance indicou um ganho significativo de ajuste do 
modelo constante (D = 42,71) para o modelo monotônico (D = 36,01, d.f. = 1, p = 0,010), mas 
não houve ganho significativo do modelo monotônico para o modelo unimodal  (D = 35,73, 
d.f. = 1, p = 0,597). Em relação à abundância de espécies dessa guilda, observamos o mesmo 
padrão monotônico (Tabela 4; Figura 3F). 
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Figura 3. Relação entre o número de capturas de pequenos mamíferos e a complexidade da 
estrutura da vegetação (PC1) descrita pelo modelo com melhor ajuste de uma hierarquia de 
modelos de complexidade crescente (constante, monotônico e unimodal, comparados pelo 
teste de Deviance). A linha representa o valor médio esperado de capturas previsto para toda a 
paisagem (efeito fixo) pelo modelo selecionado, já descontada a variação entre fragmentos e 
armadilhas (efeitos randômicos). Os dados se distribuem em torno deste valor médio esperado 
de acordo com uma distribuição de Poisson. Riqueza (gráficos da esquerda) e abundância 
(gráficos da direita) das guildas de espécies florestais (A e B), guilda de espécies generalistas 
(C e D) e guilda de espécies de áreas abertas (E e F), em seis sítios de amostragem em São 
Luiz do Paraitinga, SP, Brasil. 
 
Tabela 4. Sumário das estatísticas de seleção de modelos para os modelos que descrevem as 
relações entre o número de capturas de pequenos mamíferos e as variações na estrutura da 
vegetação para a riqueza e abundância das guildas de espécies florestais, generalistas e de 
áreas abertas em seis sítios de amostragem, em São Luiz do Paraitinga, SP, Brasil. Parâmetros: 
número de coeficientes adicionados ao modelo.  Deviance: duas vezes a log-verossimilhança 
negativa de cada modelo. Chisquare: diferença dos valores de Deviance de dois modelos, que 
se aproxima de uma distribuição de Qui-quadrado. df: graus de liberdade obtidos pela 
diferença no número de parâmetros utilizados em cada modelo. p: valor de significância (α < 
0,05). Ver texto para maiores detalhes. 
Guildas Modelos Parâmetros Deviance Chisquare df p 
Riqueza de espécies 
florestais Constante 2 67,91 
   
 
Monotônico 3 38,58 29,33 1 < 0,001 
 
Unimodal 4 38,55 0,02 1     0,875 
       Abundância de 
espécies florestais Constante 2 106,07 
   
 
Monotônico 3 62,72 43,35 1 < 0,001 
 
Unimodal 4 62,65 0,07 1    0,797 
       Riqueza de espécies 
generalistas Constante 2 18,92 
   
 
Monotônico 3 17,42 1,50 1 0,221 
 
Unimodal 4 15,16 2,26 1 0,133 
       Abundância de 
espécies generalistas Constante 2 258,64 
   
 
Monotônico 3 237,92 20,73 1 < 0,001 
 
Unimodal 4 205,42 32,49 1 < 0,001 
       Riqueza de espécies de 
áreas abertas Constante 2 42,71 
   
 
Monotônico 3 36,01 6,70 1 0,010 
 
Unimodal 4 35,73 0,28 1 0,597 
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       Abundância de 
espécies de áreas 
abertas Constante 2 96,85 
   
 
Monotônico 3 69,84 27,02 1 < 0,001 
 
Unimodal 4 69,80 0,04 1     0,853 
 
 
Discussão 
 
Variação da estrutura de micro-habitat 
 
Nossos resultados mostraram que a estrutura dos micro-habitats varia intensamente 
dentro de uma escala local de poucas centenas de metros, devido à modificação de habitats 
florestais para matrizes não florestadas.  No entanto, a matriz do entorno dos fragmentos é um 
ambiente heterogêneo, sendo que a matriz com rio possui complexidade estrutural da 
vegetação intermediária e diferencia-se dos habitats extremos da vegetação: matriz sem rio e 
habitats florestais. Diferenças altitudinais entre a matriz com rio e os habitats florestais (em 
média: 28 m, Figura 1) possivelmente não afetaram a estrutura da vegetação, embora possam 
existir diferenças na composição florestal. Este padrão também foi observado em Mata 
Atlântica em faixas altitudinais próximas (50 – 250 m) por Moreno et al. (2003). A presença 
de rios na matriz de pasto propicia um micro-habitat mais complexo estruturalmente e, 
portanto, menos inóspito e possivelmente mais favorável para as espécies de pequenos 
mamíferos. Este padrão também foi observado em áreas de agricultura na Floresta Atlântica 
(Naxara 2008), Canadá (Maisonneuve e Rioux 2001) e Estados Unidos (Chapman e Ribic 
2002). Isto evidencia que, para manter uma alta diversidade de espécies e de grupos de 
espécies de pequenos mamíferos, é preciso manter diferentes tipos de micro-habitats na matriz 
antrópica (Maisonneuve e Rioux 2001) e preferencialmente micro-habitats com maior 
similaridade ao habitat remanescente (Brady et al. 2009). A manutenção da estratificação 
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florestal vertical em micro-habitats antrópicos é favorável para a manutenção da fauna original 
de pequenos mamíferos e, portanto, deveriam ocorrer estímulos governamentais à regeneração 
florestal nas áreas de proteção permanente, em particular ao longo dos rios. 
 Além da variação entre habitats florestados e a matriz, nossos resultados mostraram 
que, em geral, não existe diferença entre a complexidade estrutural dos habitats florestais 
(borda, floresta sem rio e floresta com rio). Há apenas pequenas variações entre a floresta sem 
rio e a floresta com rio.  Esta similaridade na complexidade da vegetação florestal deve-se 
possivelmente ao longo histórico de desmatamento da Floresta Atlântica como também pela 
elevada taxa de alteração e degradação ambiental atual (e.g. extração de madeira e pisoteio de 
gado). Esses fatores causaram uniformidade na estrutura da vegetação e impedem que exista 
um efeito de borda pronunciado em pequenos fragmentos florestais secundários (12 a 127 ha) 
como os utilizados neste estudo. Este padrão também foi observado em pequenos fragmentos 
florestais secundários (de 18 a 36 ha) localizados em outras regiões da Floresta Atlântica 
(Naxara 2008) e diferem do padrão encontrado em pequenos fragmentos florestais primários 
(1 a 100 ha) da Amazônia Central (Laurance et al. 2002). Nossos resultados sugerem que em 
pequenos fragmentos secundários de Floresta Atlântica não há um efeito de borda claro sobre 
a estrutura da vegetação e que a matriz do entorno é um ambiente heterogêneo que precisa ser 
manejado para possibilitar a utilização da matriz pelas espécies de pequenos mamíferos. 
 
Respostas das guildas de habitat preferencial a variação de micro-habitat  
 
Em geral, a riqueza e a abundância das três guildas de espécies de pequenos mamíferos 
associadas a diferentes tipos de habitat (escala maior) foram influenciadas pela estrutura da 
vegetação em escala de micro-habitat (escala menor). Observamos que a ocorrência da guilda 
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de espécies florestais é influenciada pela vegetação com maior complexidade estrutural 
localizada nos habitats borda, floresta com rio e floresta sem rio. Este padrão mostra que, 
mesmo em paisagens altamente fragmentadas, espécies associadas mais estritamente ao 
habitat florestal (escala maior) preferem e utilizam micro-habitats mais complexos 
estruturalmente. Esta associação com micro-habitats mais complexos e a escassez desta guilda 
de espécies em micro-habitats mais alterados e menos complexos (e.g. matriz com rio e matriz 
sem rio) sugere que espécies especialistas de habitats florestais sejam sensíveis a modificações 
de habitats florestais originais e que são incapazes de invadir micro-habitats extremamente 
modificados. Este mesmo padrão foi observado para pequenos mamíferos em fragmentos 
florestais secundários de Floresta Atlântica (Püttker et al. 2008) e em florestas tropicais da 
Austrália (Wijesinghe e Brooke 2005) e para aves na Floresta Amazônica (Antogiovanni e 
Metzger 2005), florestas tropicais da Austrália (Wijesinghe e Brooke 2005) e em Florestas da 
África do Sul (Whetered e Lawes 2003). O mecanismo que restringe a distribuição das 
espécies especialistas de habitat (escala maior) às florestas é a dependência de certos aspectos 
de micro-habitat (escala menor) que só são encontrados em florestas. A dependência de certos 
aspectos de micro-habitat causa a utilização restrita de certos habitats florestais e em uma 
escala geográfica maior a distribuição restrita geograficamente à Mata Atlântica.  
Ao contrário das espécies florestais, as espécies generalistas de habitat não 
responderam as variações de micro-habitat em termos de riqueza, sendo esse resultado já 
esperado, uma vez que são espécies generalistas. No entanto, surpreendentemente, houve 
maior abundância de espécies generalistas em locais onde a complexidade da vegetação foi 
intermediária (matriz com rio). Este padrão mostra que a guilda de espécies generalistas de 
habitat possuem um padrão distinto de preferência de micro-habitat da guilda de espécies 
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florestais. Os componentes da guilda de espécies generalistas de habitat podem ser 
considerados, especialistas de condições intermediárias, pois são muito abundantes em micro-
habitats intermediários existentes na matriz antropizada. O padrão observado neste estudo 
difere de estudos anteriores em que espécies de pequenos mamíferos mais versáteis (mais 
generalistas) de habitat são igualmente abundantes em vários tipos de micro-habitat ou não 
mostram forte relação de abundância com variáveis de micro-habitat medidas em escalas de 
15 – 20 m (Tomblin e Adler 1998; Dalmagro e Vieira 2005). Entretanto, se considerarmos 
variáveis de micro-habitat medidas em escalas maiores como as utilizadas neste estudo (> 100 
m) estas podem influenciar a abundância de espécies generalistas, assim como observado por 
Moura et al. (2005) em marsupiais generalistas da Mata Atlântica. No presente estudo espécies 
generalistas de habitat podem ser consideradas especialistas de condições intermediárias 
devido possivelmente ao fato de serem essencialmente florestais, mas com tolerância a 
estágios sucessionais florestais iniciais e por serem competitivamente inferiores às espécies 
especialistas de florestas maduras. A habilidade demonstrada pela guilda de espécies 
generalistas em utilizar micro-habitats intermediários propicia a utilização de habitats 
antrópicos alterados, desde que estes possuam algum grau de complexidade estrutural.  
A alta abundância de espécies generalistas de habitat observada em micro-habitats 
intermediários pode estar relacionada não somente à complexidade (variação vertical na 
estrutura da vegetação), como também à heterogeneidade (variação horizontal da estrutura da 
vegetação) de micro-habitats (sensu August 1983). Micro-habitats intermediários, que variam 
em função da presença de rios (e.g. matriz com rio) apresentam possivelmente maior 
heterogeneidade estrutural quando comparados à matriz sem rio. De fato, tanto a 
complexidade quanto a heterogeneidade da vegetação estão geralmente positivamente 
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associados à abundância, riqueza e diversidade de artrópodos (Brose et al. 2003), lêmures 
(Ganzhorn et al. 1997), roedores (Cramer e Willig 2000; Williams et al. 2002), aves (Thiollay 
1990; Poulsen 2002), anfíbios (Atauri e Lucio 2001) e répteis (Pianka 1967), embora sendo 
este padrão variável de acordo com a escala espacial utilizada e grupo de espécies avaliado 
(ver revisão Tews et al. 2004). Neste estudo tanto a complexidade como possivelmente a 
heterogeneidade de micro-habitats existentes na matriz antrópica propiciaram a utilização de 
habitats intermediários pela guilda de espécies generalistas de habitat. 
Diferentemente da abundância da guilda de espécies generalistas de habitat, a riqueza 
dessa mesma guilda não esteve relacionada com a estrutura da vegetação. Estas espécies estão 
presentes ao longo de todo o gradiente, mas à sua abundância muda ao longo do gradiente. A 
riqueza de espécies generalistas de habitat foi influenciada possivelmente por outros fatores 
que atuam simultaneamente na escolha de micro-habitats, além da estrutura da vegetação. Este 
padrão deve-se possivelmente a fatores relacionados a interações com outras espécies e 
dependentes da densidade (Falkenberg e Clarke 1998): 1) A predação de pequenos mamíferos 
em áreas abertas, como a matriz de pasto sem rio, é possivelmente intensa devido à falta de 
cobertura e abrigos potenciais (complexidade estrutural da vegetação é baixa se comparada às 
áreas de floresta) e à conseqüente exposição acentuada aos predadores visualmente orientados 
como corujas, gaviões e graxains (Múrua e González 1982; Schleiber e Christoff 2007); 2) 
competições interespecíficas por alimento (Vieira 2003) e por micro-habitat (Lacher et al. 
1989) também podem ocorrer, sendo que possivelmente micro-habitats específicos (mais 
complexos ou menos complexos), estejam sendo mais utilizados por guildas de espécies 
especialistas de habitats florestais e por guildas de espécies especialistas de áreas abertas, 
aumentando assim a competição nestes locais. 
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Ao contrário do que ocorreu quando consideramos as guildas de espécies florestais e 
generalistas de habitat, nós observamos que a ocorrência da guilda de espécies de áreas abertas 
foi influenciada pela vegetação com menor complexidade estrutural, localizada na matriz sem 
rio. Este padrão mostra que, em paisagens altamente fragmentadas, espécies associadas a 
habitats de áreas abertas (escala maior) preferem e utilizam micro-habitats estruturalmente 
menos complexos. Em geral, a não utilização de micro-habitats mais complexos como os 
encontrados nos habitats florestais surpreende, uma vez que devido à alta taxa de destruição e 
descaracterização da vegetação florestal original poderia ocorrer a invasão dos habitats 
florestais pelas espécies associadas a habitats abertos. Este resultado sugere que até o 
momento, espécies de pequenos mamíferos alóctones associadas a habitats de áreas abertas 
não utilizam micro-habitats florestais localizados em fragmentos secundários. Este padrão 
também foi observado para pequenos mamíferos em fragmentos secundários de Floresta 
Atlântica (Umetsu e Pardini 2007; Naxara 2008), em Florestas tropicais do México (Hovárth 
et al. 2001) e por espécies de plantas em florestas do EUA (Brothers e Spingarn 1992) e em 
florestas da Bélgica (Honnay et al. 2002).  
         No presente estudo observamos um padrão geral de um alto grau de especificidade de 
micro-habitats, previsíveis pelos padrões de ocorrência em macro-habitats pelas espécies de 
pequenos mamíferos, tanto por espécies florestais quanto espécies de áreas abertas. Padrões de 
utilização de macro e micro-habitats por pequenos mamíferos variam de acordo com a 
paisagem avaliada.  Em paisagens antrópicas, com alta proporção de florestas tropicais 
originais próximas, as espécies florestais são capazes de adentrar matrizes antrópicas com 
algum grau de regeneração (e.g. campos de cultivos agrícolas abandonados [Medellin e 
Equihua 1998] ou pastagens em regeneração [Gascon et al. 1999]). No entanto, estudos 
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realizados em paisagens com alto grau de distúrbios como em florestas tropicais da Austrália 
(Wijesinghe e Brooke 2005) e do México (Hovárth et al. 2001) sugerem que espécies 
especialistas de áreas florestais ou de áreas abertas segregam amplamente na utilização de 
macro e micro-habitats.  A especificidade observada no nosso estudo mostra que mesmo em 
paisagens altamente fragmentadas, espécies nativas (florestais) ou generalistas de habitat 
(espécies que possuem parte da sua distribuição na Floresta Atlântica) dependem da 
estratificação vertical da vegetação. A não invasão da guilda de espécies de áreas abertas em 
habitats florestais pode estar beneficiando a manutenção da fauna original (através da 
diminuição da competição - Dueser e Porter 1986) e a manutenção dos micro-habitats 
florestais (através da diminuição na taxa de predação de sementes florestais [Donoso et al. 
2003] e na dispersão de espécies de savana [Magnusson e Sanaiotti 1987] como gramíneas 
invasoras).  
 
Conclusões 
Paisagens fragmentadas não se resumem a manchas discretas de habitat e não-habitat. 
A ação humana sobre habitats naturais cria um contínuo como o gradiente ambiental estudado, 
em que diferenças marcantes na estrutura da vegetação ocorrem dentro de uma escala local de 
apenas 500 metros. A presença de rios, por exemplo, aumenta a complexidade da vegetação 
não só pela disponibilidade de água, mas pelas restrições ao corte da vegetação ciliar impostas 
pela legislação ambiental. Com isto, atenua-se a hostilidade da matriz para algumas espécies 
de pequenos mamíferos. Por outro lado, a similaridade na complexidade estrutural da 
vegetação entre os habitats florestados (borda de floresta, floresta com rio e floresta sem rio) 
oblitera o efeito de borda, devido o elevado grau de descaracterização dos pequenos 
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fragmentos florestais secundários de Floresta Atlântica. Portanto, a ação humana está tão 
presente no interior dos fragmentos como na matriz.  
Os efeitos deste contínuo são evidentes sobre as guildas de pequenos mamíferos. 
Espécies associadas a habitats em escalas maiores também são em geral influenciadas pela 
estrutura da vegetação correspondente em escala de micro-habitats e revelam um alto grau de 
especificidade de micro e macro-habitat. Esta especificidade mostra que, mesmo em paisagens 
altamente fragmentadas e alteradas, não ocorre a invasão das áreas florestais pela guilda de 
espécies de áreas abertas e que guildas de espécies florestais são incapazes de utilizar micro-
habitats extremamente modificados.  Mesmo com os fragmentos florestais estando em elevado 
grau de descaracterização, a manutenção da estratificação vertical florestal dentro dos 
fragmentos e na matriz adjacente é essencial para a manutenção da fauna original de pequenos 
mamíferos. 
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Capítulo III 
Espécies generalistas de habitat são afetadas pela 
fragmentação das florestas? Um teste de similaridade em 
múltiplas escalas com Akodon montensis e Oligoryzomys 
nigripes (Rodentia, Cricetidae)  
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Resumo 
 
Neste estudo avaliamos a similaridade no uso da paisagem em diferentes escalas espaciais por 
duas espécies de roedores generalistas de habitat Akodon montensis e Oligoryzomys nigripes, 
em uma paisagem severamente fragmentada (< 12 % de cobertura florestal) na Floresta 
Atlântica brasileira. Nós investigamos: (1) Existe variação na abundância de cada espécie ou 
sexo entre habitats? (2) Existe similaridade no padrão espacial de abundâncias entre espécies e 
sexos de uma mesma espécie no uso da paisagem? Seis sítios formados por cinco habitats 
foram amostrados: Floresta sem rio, floresta com rio, borda de floresta, matriz de pasto sem 
rio e matriz com rio, através de armadilhas de intercepção e queda. Testamos os padrões de 
associação/segregação de espécies e sexos em três diferentes escalas espaciais (armadilhas, 
habitats e fragmentos) através de modelos nulos. Nossos resultados indicam que em paisagens 
altamente fragmentadas até mesmo espécies generalistas de habitat necessitam de habitats 
florestais para ocorrer. A. montensis mostrou maior seletividade por habitats florestais do que 
O. nigripes. A similaridade interespecífica ocorreu em escala intermediária (habitat) 
adequando-se possivelmente a dieta onívora e a baixa capacidade de deslocamento de ambas 
as espécies. Para A. montensis, fêmeas utilizaram mais os habitats florestais enquanto que 
machos utilizaram amplamente a paisagem. Para O. nigripes ambos os sexos utilizaram 
amplamente a paisagem mostrando o potencial de plasticidade comportamental desta espécie 
em paisagens altamente fragmentadas. A similaridade entre sexos de ambas as espécies 
ocorreu na escala do habitat e para O. nigripes também na escala do fragmento. Para ambas as 
espécies e sexos não houve agregação ou segregação na menor escala espacial, da armadilha. 
As diferenças observadas nos padrões de similaridade em diversas escalas espaciais enfatizam 
a necessidade de utilizar avaliações em múltiplas escalas. Em paisagens altamente 
fragmentadas espécies generalistas de habitat podem ser negativamente afetadas pela 
fragmentação da mesma maneira do que as espécies especialistas. 
 
Palavras-chave: escalas espaciais, uso de habitat, sexos, pequenos mamíferos, Mata Atlântica 
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Introdução 
 
  Os fatores negativos da fragmentação de habitats são bem documentados para as 
espécies que necessitam de florestas para completar seu ciclo de vida (e.g. Opdam 1991; 
Andrén 1994; Hargis et al. 1999; Urbina-Cardona et al. 2006). No entanto, pouco se conhece 
sobre a conseqüência desse processo para outras espécies que usam diversos tipos de habitat. 
Devido o hábito generalista, podemos prever que espécies com maior amplitude no uso de 
habitat (generalistas) ou com preferência por paisagens em mosaico (e.g. florestas e clareiras) 
sejam favorecidas pela fragmentação de habitats. Evidências empíricas para esta hipótese têm 
sido demonstradas para mamíferos (Bright 1993; Moore et al. 1999; Wijesinghe e Brooke 
2005; Umetsu e Pardini 2007). Entretanto, as respostas das espécies à fragmentação podem ser 
uma conseqüência do padrão de fragmentação (grau de agregação ou dispersão dos 
fragmentos, sensu Kotliar e Wiens [1990] ou heterogeneidade e divisão da paisagem, sensu 
Addicott et al. [1987]) e não exclusivamente ligada ao mecanismo do histórico de vida das 
espécies como generalista vs especialista. 
Entre os pequenos mamíferos neotropicais, existem duas espécies que dominam em 
paisagens fragmentadas, o rato-do-campo Akodon montensis (Thomas, 1913) e o rato-do-arroz 
Oligoryzomys nigripes (Olfers, 1818). Estas espécies são tipicamente generalistas de habitat e 
sobrevivem em uma variedade de ambientes ao longo das suas amplas distribuições 
(Eisenberg e Redford 1999). Ocorrem comumente no Brasil, em formações florestais e em 
formações vegetais abertas, na Mata Atlântica (Stallings et al. 1991; Gentile e Fernandez 
1999; Pardini 2004; Umetsu et al. 2008; Umetsu e Pardini 2007) e em biomas abertos vizinhos 
(Mares et al. 1986; Vieira e Marinho-Filho 1998; Fonseca et al. 1996; Oliveira e Bonvicino 
2006). Ao longo de sua distribuição, estas espécies são comuns (i.e. ocorrem com alta 
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freqüência em levantamentos de fauna de pequenos mamíferos), abundantes (com um grande 
número de indivíduos capturados) e não são restritas quanto ao uso de habitats (estão presentes 
tanto em áreas de vegetação conservadas como em alteradas - Bonvicino et al. 2002).  
Além disso, são bastante similares nos seus hábitos (Emmons e Feer 1997). O padrão 
de atividade é bicrepuscular para A. montensis (Graipel et al. 2003) e bicrepuscular para O. 
longicaudis (Iriarte et al. 1989), espécie congênere de O. nigripes. O período de reprodução de 
O. nigripes e A. montensis, no sudeste do Brasil, ocorre ao longo de todo o ano com picos 
reprodutivos nos meses chuvosos e de maiores temperaturas (Fonseca e Kierulff 1988; Pereira 
et al. 1993; Talamoni e Dias 1999). Ambas as espécies são animais solitários (Eisenberg e 
Redford 1999) e não possuem dimorfismo sexual (Paise 2005). Diferenciam-se, entretanto, 
pela dieta, sendo O. nigripes frugívoro-onívoro e A. montensis insetívoro-onívoro (Vieira et al. 
2006; Talamoni et al. 2008); e pela locomoção, pois O. nigripes  é uma espécie escansorial 
(Fonseca et al. 1996; Eisenberg e Redford 1999; Vieira e Monteiro-Filho 2003) e A. montensis 
é uma espécie cursorial (Quadros e Cáceres 2001). 
Aparentemente, o uso da paisagem tanto por A. montensis quanto por O. nigripes não é 
prejudicado, na Floresta Atlântica, pela fragmentação das florestas resultante da formação de 
áreas de agricultura (plantações de vegetais), criação de animais (pastos) e monoculturas 
florestais. Esses animais podem até ter maior abundância e se beneficiar pelo novo mosaico de 
habitats criado (Paglia et al.1995; D´Andrea et al. 1999; Umetsu e Pardini 2007; Umetsu et al. 
2008; Pires et al. 2002; Naxara 2008). Nestas regiões a paisagem pode ser considerada 
heterogênea mas não dividida (sensu Addicott et al. 1987) ou de pequenos habitats na 
paisagem fragmentada (Kotliar e Wiens 1990) onde estes diferentes habitats são apropriados e 
possivelmente complementares para ambas as espécies.  Isto deve acontecer principalmente 
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em locais de transição entre plantações e florestas como nas bordas de florestas. Nesses locais 
a heterogeneidade aumenta a probabilidade de encontrar alimento (e.g. plantações de vegetais 
e pastos) e abrigos (monoculturas florestais e fragmentos florestais) simultaneamente.  
Diferenças na utilização do espaço, na morfologia e no modo de forrageamento são 
consideradas mecanismos de coexistência entre espécies simpátricas (Pianka 1973; Vitt e Zani 
1998). Padrões de segregação e sintopia em pequenos mamíferos no Brasil têm sido pouco 
investigados, sendo este tópico geralmente avaliado somente em função da utilização de 
habitats ou micro-habitats (Mares et al. 1986; Lacher et al. 1989; Henriques e Alho 1991; 
Gentile e Fernandez 1999; Vieira 2003; Dalmagro e Vieira 2005). Além disso,  poucos estudos 
levam em consideração que estes padrões podem resultar de processos que ocorrem em 
diferentes escalas temporais e espaciais.  
O uso de uma paisagem fragmentada e heterogênea além de variar em diferentes 
escalas espaciais para diferentes espécies pode variar também entre sexos, o que pode afetar a 
organização social e os sistemas de acasalamento (Gaulin e Fitzgerald 1988; Pires et al. 1999). 
Estudos realizados com pequenos mamíferos no Brasil têm demonstrado que geralmente 
machos possuem áreas de vida maiores do que fêmeas, utilizam diversos tipos de habitats e 
acasalam com várias fêmeas enquanto que fêmeas utilizam e provavelmente defendem 
somente áreas com maior oferta de alimento e recursos para a construção de ninhos 
(Magnusson et al. 1995; Grelle 1996; Gentile et al. 1997; Pires et al. 1999; Leiner e Silva 
2009). 
Em paisagens fragmentadas, uma paisagem heterogênea mas não dividida pode se 
tornar uma paisagem heterogênea e dividida (Addicott et al. 1987) ou assim chamada 
fragmentação com menor agregação dos fragmentos e maior contraste de habitats (Kotliar e 
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Wiens 1990).  Esta situação ocorre em algumas regiões do Brasil, como no local de estudo, 
onde fragmentos florestais muito pequenos, em média: 30 ha, localizados em paisagens 
extremamente alteradas, são separados por uma matriz campestre fortemente antropizada e 
inóspita, formada por pastos limpos, a qual domina a paisagem (60%). No presente estudo, nós 
nos propusemos a investigar a utilização da paisagem em diferentes escalas espaciais, por duas 
espécies de pequenos mamíferos e sexos de uma mesma espécie, generalistas quanto ao uso de 
habitats, em uma região severamente fragmentada na Floresta Atlântica, Brasil. Nessa região, 
há a existência de um mosaico de habitats formado por áreas florestais (interior de floresta, 
floresta com rio e borda) e ambientes abertos de matriz (pasto com rio e pasto sem rio).   
Devido ao fato que A. montensis e O. nigripes são muito comuns em paisagens 
fragmentadas e que essas espécies se assemelham em atributos morfológicos, 
comportamentais e ecológicos podemos hipotetizar que há algum mecanismo que reduza a sua 
sintopia. A previsão é de que haja dissimilaridade no padrão espacial de abundâncias, sendo 
que em alguns locais as duas espécies não sejam igualmente abundantes. Esta segregação 
espacial das abundâncias pode ser causada por três mecanismos: (a) exclusão competitiva: 
segregação na escala local devido a interações entre os indivíduos; (b) diferenças de uso de 
habitats; (c) diferenças regionais de abundância, como agregação em áreas diferentes da 
paisagem. A previsão para os sexos é de que também haja dissimilaridade no padrão espacial 
de abundâncias devido às diferenças nas estratégias reprodutivas. Em particular, nós testamos: 
(1) Existe variação na abundância de cada espécie ou sexo entre habitas? (2) Existe 
similaridade no padrão espacial de abundâncias entre espécies e sexos de uma mesma espécie 
no uso da paisagem?  
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Metodologia 
Área de estudo 
Realizamos o estudo em uma paisagem intensamente fragmentada de Mata Atlântica 
(Floresta Ombrófila Densa Montana) na região sudeste do Brasil, município de São Luiz do 
Paraitinga, SP. Essa área encontra-se no domínio do bioma Mata Atlântica (Veloso et al. 
1991), sendo uma das áreas mais alteradas do Brasil pela agricultura, fazendas de criação de 
animais e urbanização (Morellato e Haddad 2000). Esse município está localizado no Vale do 
Paraíba, entre a Serra do Mar e a Serra da Mantiqueira (23° 13` S e 45° 20` W).  
A cobertura vegetal original da área de estudo sofreu intenso processo de fragmentação 
e, desde 1930 é dominada por uma matriz de pastos (atualmente 59,8% da cobertura), que 
ocupa as áreas mais acessíveis e mais produtivas da paisagem. Os fragmentos florestais, que 
cobrem apenas 11,8% da paisagem, são pequenos (variando entre 10 e 240 ha). As outras 
classes de cobertura mais comuns da paisagem são as capoeiras (21,4%, formadas por 
vegetação herbácea e arbustiva baixa), eucaliptais (3,7%) e áreas urbanas (3,3%). A paisagem 
escolhida para estudo possui 24,376 ha com altitudes variando de 756 a 1,080 m, apresentando 
69 fragmentos florestais. Os fragmentos estão localizados nas partes mais altas do relevo 
(altitude média dos fragmentos: 843,54 m ± 7,95 SE, N = 100; altitude média dos pastos 
815,81 m ± 7,74 SE, N =100 – Becker 2007). A precipitação média anual é de 1,277 mm com 
uma estação chuvosa iniciando em novembro e terminando em março, sendo a máxima de 209 
mm em janeiro e a precipitação mínima é de 26 mm em agosto (SIGRH 2008). A temperatura 
média anual é de 20 °C com a menor média (12 °C) em julho e a mais alta média (27 °C) em 
fevereiro (Radambrasil 1983).  
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Desenho amostral 
Para avaliar o uso da paisagem fragmentada pelos pequenos mamíferos, nós 
selecionamos seis sítios de amostragem, cada qual composto por um fragmento florestal e pela 
matriz de pasto do entorno. Os fragmentos florestais eram pequenos, possuíam tamanhos 
similares (tamanho médio: 39,8 ha; mínimo: 12,5 ha e máximo: 126,9 ha), e localizavam-se a 
uma distância de 1 e 15 km entre si. Em três sítios de amostragem, cada fragmento possuía um 
rio no seu interior e não possuía rio na matriz do entorno. Nos três sítios de amostragem 
restantes, os fragmentos florestais não possuíam rio no seu interior, no entanto, cada matriz de 
pasto do entorno possuía um rio. Neste conjunto de seis sítios, nós amostramos cinco habitats 
disponíveis na paisagem de estudo: 1) Interior de floresta sem rio - FL: habitat localizado no 
interior dos fragmentos, a 100 m de distância da borda, formado por floresta em estágio 
secundário inicial a médio. Dossel com altura máxima de 19 m sendo os gêneros arbóreos 
mais comuns Ocotea, Eugenia e Myrcia (Myrtaceae) e arbustos do gênero Miconia 
(Melastomataceae), além de bambus (Aguirre 2008); 2) Interior de floresta com rio - FR: faixa 
de 4 m da margem de cada lado de um curso d'água pequeno com 0,45 – 2,00 m de largura e  
10 –  50  cm de profundidade no interior de um fragmento florestal, a 100 m de distância do 
interior de floresta sem rio. Possuía solo nitidamente úmido, com acúmulo de matéria orgânica 
e vegetação herbácea típica de áreas úmidas e sombreadas.  3) Borda da floresta - BO: área de 
transição entre o fragmento florestal e a matriz de pasto adjacente, definida como a faixa de 5 - 
8 m entre a borda e o interior do fragmento. Árvores espaçadas, em média com 12 m de altura, 
arbustos raros e ervas dicotiledôneas abundantes; 4) Matriz de pasto sem rio - MA: área de 
pasto localizada no entorno do fragmento, a 100 m de distância da borda do fragmento. 
Possuía vegetação rasteira, de aproximadamente 15 cm de altura, formada por gramíneas 
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forrageiras exóticas, principalmente o capim-braquiária (Baccharis spp.) e nativas 
(Andropogon spp., Aristida longiseta -  Aguirre 2008). Arbustos e árvores raros e esparsos; 5) 
Matriz de pasto com rio - MR: faixa de 2 - 3 m de largura das margens de cada lado de um 
curso d'água que corta a matriz de pasto, localizada a 100 m de distância da matriz de pasto 
sem rio. Possuía vegetação herbáceo-arbustiva abundante e densa e esparsas árvores que 
ocorrem somente ao longo dos rios que são pequenos vales de 0,45 – 2,50 m de largura e 15 – 
50 cm de profundidade. 
 
Captura dos animais 
Nós amostramos os pequenos mamíferos utilizando armadilhas de intercepção e queda 
(Halliday 1996). Cada armadilha consistia em uma lona plástica com 45 m de comprimento e 
0,6 m de altura esticada em linha reta, sustentada por estacas de madeira. A lona plástica 
atravessava quatro baldes plásticos de 60 l, enterrados a intervalos de 15 m. Todas as 
armadilhas na matriz foram isoladas com cerca de arame farpado de três fios com 1,70 m de 
altura para evitar acidentes com gado ou cavalos.  Instalamos duas armadilhas por habitat e 
oito armadilhas por sítio de amostragem, totalizando 48 armadilhas na área de estudo. As 
sessões de captura ocorreram de novembro de 2006 a fevereiro de 2007 e de novembro de 
2007 a fevereiro de 2008, que correspondem à estação quente e chuvosa. A cada mês 
realizamos 10 dias consecutivos de captura totalizando 80 dias de captura. O método utilizado 
foi o de captura-marcação-e-recaptura (Gentile e Fernandez 1999). A forma de captura e 
manuseio das espécies esteve de acordo com as recomendações publicadas pela American 
Society of Mammalogists Animal Care and Use Committee (1998). A licença para captura e 
coleta dos exemplares foi emitida pelo IBAMA proc. 02027.002755/2004-16, N. 567/05; proc. 
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42831494, N. 12739-1. Para todos os indivíduos capturados registramos sua espécie, local da 
captura, sexo e peso. Os indivíduos foram marcados com anilhas de metal numeradas (nº 5, 
National Band Tag Co., Newport, KY, USA, Monet tags nbr. 001) e soltos no local de captura 
logo após seus dados terem sido registrados. 
 
Análise de dados 
Comparações do número de capturas de pequenos mamíferos entre habitats 
Para testar a diferença no número de capturas de A. montensis e O. nigripes e de 
fêmeas e machos de ambas as espécies entre habitats usamos uma análise de comparação de 
médias com blocos (Simon 1997), pois as armadilhas não são amostras independentes dos 
habitats, mas estão agregadas nas seis áreas amostrais.  Como o delineamento não é 
balanceado e as variáveis não cumpriam as premissas dos testes paramétricos, usamos um 
teste de permutação (Manly 2000), com o seguinte algoritmo: (1) Calculamos a média geral do 
número de capturas por armadilha, que é a soma de todos as capturas/número total de 
armadilhas; (2) calculamos o desvio absoluto do total de capturas em cada habitat em relação à 
média geral; (3) somamos todos os desvios absolutos dos cinco habitats avaliados, o que 
expressa a diferença média entre habitats, sendo esta a estatística de interesse; (4) para criar 
uma distribuição da estatística de interesse sob a hipótese nula de ausência de diferença no 
número de capturas entre habitats, mantendo-se a estrutura em blocos, os valores de cada 
armadilha foram permutados ao acaso, dentro de cada bloco. Estas aleatorizações foram 
repetidas 10,000 vezes; (5) a significância da estatística de interesse foi estimada pela 
proporção de aleatorizações que tiveram um valor da estatística de interesse igual ou superior 
ao observado.   
  
 
 
 
106 
Nos casos em que o valor das somas dos desvios foi significativo, investigamos as 
diferenças par a par, com testes de permutação que têm a mesma lógica das comparações  a 
posteriori em análises de variância (Zar 1999).  Para isto, repetimos os mesmos procedimentos 
acima, mas com uma permutação separada para cada par de habitats.  A comparação entre 
florestas com rio e matriz com rio (FR e MR) não pôde ser realizada, pois nenhum dos blocos 
tinha estes dois habitats.  Como se tratam de testes múltiplos, o nível de significância foi 
corrigido pelo ajuste de Holm (1979), que leva em consideração o número de comparações 
feitas com o mesmo conjunto de dados.    
 
Associação espacial entre espécies e sexos  
Para avaliar se existe similaridade entre espécies e entre sexos de uma mesma espécie 
na utilização da paisagem em diferentes escalas espaciais, usamos o índice (1-D) de Bray-
Curtis (IBC). O índice IBC expressa o quanto a abundância de uma espécie, aqui avaliada 
através do número de capturas, é similar a da outra espécie por unidade amostral, no caso as 
armadilhas. Para todas as análises consideramos somente a primeira captura dos indivíduos.  O 
IBC varia de zero, se as duas espécies não tem abundância em comum, até um, se as duas 
espécies tem os mesmos valores de abundâncias nas mesmas unidades amostrais (Valentin 
2000). As unidades amostrais utilizadas foram as armadilhas. Para testar se os valores deste 
índice diferem do esperado caso as espécies ou sexos não fossem afetados pela segregação ou 
associação em diferentes escalas: local ou armadilha, habitat e fragmento, utilizamos três 
testes de permutação (Manly 2000) com o seguinte algoritmo: (1) Calculamos o índice IBC 
entre espécies e entre sexos, sendo esta a estatística de interesse. Esse índice possui valor 
único, pois utilizamos as mesmas unidades amostrais para as três escalas avaliadas; (2) para 
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criar uma distribuição da estatística de interesse sob a hipótese nula de ausência de 
segregação/associação das espécies e sexos em três escalas espaciais diferentes os valores de 
cada armadilha foram permutados ao acaso. Os testes em diferentes escalas diferem quanto à 
restrição imposta ao embaralhamento, que simula diferentes modelos nulos para testar uma 
hierarquia de escalas, nas quais o efeito de escalas inferiores é testado dentro das escalas 
superiores. As escalas testadas, hipóteses nulas e respectivos algoritmos são: (A) Associação 
na escala da armadilha - as espécies ocorrem de maneira independente entre armadilhas do 
mesmo habitat e sítio de amostragem (composto por um fragmento florestal e pela matriz de 
pasto do entorno). Este cenário nulo foi simulado embaralhando as capturas entre armadilhas 
do mesmo habitat e sítio de amostragem. (B) Associação na escala do habitat - as espécies 
ocorrem de maneira independente entre habitats dentro do mesmo sítio de amostragem: 
embaralham-se capturas entre armadilhas do mesmo sítio de amostragem, independente do 
habitat. C) Associação na escala do sítio de amostragem - as espécies ocorrem de maneira 
independente entre sítios de amostragem, mantidas eventuais diferenças no uso de habitats: 
embaralham-se armadilhas entre sítios de amostragem, mas mantendo-se sempre o mesmo 
número de armadilhas por habitat em cada sítio de amostragem. (3) As aleatorizações em cada 
escala foram repetidas 10,000 vezes. (4) A significância da estatística de interesse foi estimada 
pela proporção de aleatorizações que tiveram um valor da estatística de interesse mais 
extremos que o observado. Valores obtidos nas permutações inferiores ao observado indicam 
associação positiva, e superiores indicam segregação.   Todas as análises foram realizadas no 
programa Resampling Stats ® (Simon 1997). 
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Resultados 
 
Durante o estudo, com um esforço de 3,840 armadilhas-dia, nós obtivemos um sucesso 
geral de captura de 17 %. Nós capturamos 154 indivíduos de A. montensis e 269 indivíduos de 
O. nigripes. Estes dois roedores representaram 67% do total de indivíduos capturados (n = 
633). As recapturas de ambas as espécies representaram menos de 2 % do total de capturas. A 
lista completa de espécies foi publicada em outro estudo (ver cap. 1). As duas espécies foram 
capturadas em todos os sítios de amostragem e habitats avaliados, sendo que somente em 23% 
das armadilhas A. montensis ou O. nigripes não foram capturados. 
 
Variação na abundância de pequenos mamíferos entre habitats 
 
As duas espécies avaliadas variaram muito na utilização dos cinco habitats (Figura 1). 
Para A. montensis o valor original da soma dos desvios no número de capturas entre todos os 
habitats foi 6,70. Houve uma diferença significativa quanto à utilização dos habitats por essa 
espécie, pois das 10,000 aleatorizações, somente seis valores foram iguais ou maiores do que 
este, (p = 0,0006). Para O. nigripes, também houve diferença significativa quanto à utilização 
dos habitats (p = 0,0001). O habitat matriz sem rio foi menos utilizado por ambas as espécies, 
sendo que para A. montensis o habitat matriz sem rio foi significativamente menos utilizado 
em relação a todos os habitats florestais e para O. nigripes o habitat matriz com rio foi 
significativamente menos utilizado somente em relação a floresta com rio (Figura 1; Tabela 1). 
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Figura 1. Média e erro padrão da abundância (número de indivíduos) de duas espécies de 
pequenos mamíferos generalistas de habitat Akodon montensis (A) e Oligoryzomys nigripes 
(B), nos cinco habitats: FL – floresta sem rio; FR – floresta com rio; BO – borda; MA – matriz 
sem rio e MR – matriz com rio. Barras pretas indicam ambiente de floresta e barras vazias 
ambiente de matriz. Linhas verticais representam ± SE. Acima das barras de erro, letras iguais 
indicam ausência de diferenças significativas e letras diferentes indicam diferenças 
significativas entre os pares contrastados (p < 0,05, já considerando o ajuste pelo critério de 
Holm para testes múltiplos - ver tabela 1). 
 
 
Tabela 1. Diferenças médias entre habitats (comparações a posteriori, par a par, dos resultados 
do delineamento em blocos) na análise da abundância de duas espécies de pequenos 
mamíferos generalistas de habitat Akodon montensis e Oligoryzomys nigripes em São Luiz do 
Paraitinga, SP, Brasil. Habitats: FL – floresta sem rio; FR – floresta com rio; BO – borda; MA 
– matriz sem rio e MR – matriz com rio. p = proporção de 10,000 randomizações que tiveram 
um valor da diferença média igual ou mais extremo que o observado. * Resultados do critério 
de Holm para testes múltiplos com nível crítico α = 0,05. Os níveis de significância 
observados em cada teste foram ordenados do maior para o menor sendo que os valores de 
significância observados devem ser menores do que o nível crítico dividido pelo número de 
testes realizados menos o número de testes restantes. 
Espécie Habitat Diferença média p 0,05/(m + i -1)* Significância 
Akodon 
montensis BO - MA 2,42 0,0001 0,0056 sim 
 FL - MA 3,83 0,0006 0,0063 sim 
 FR - MA 4,33 0,0037 0,0071 sim 
B 
ab 
A 
a 
a 
a 
b 
a 
ab ab 
b 
ab 
Habitats Habitats 
Akodon montensis Oligoryzomys nigripes 
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 FR - BO 1,92 0,0179 0,0083 não 
 MA - MR 3,50 0,0272 0,0100 não 
 FL - BO 1,42 0,0791 0,0125 não 
 BO - MR 1,08 0,3923 0,0167 não 
 FL - FR 0,50 0,7973 0,0250 não 
 FL - MR 0,33 0,8559 0,0500 não 
      
Oligoryzomys 
nigripes FR - MA 7,17 0,0048 0,0056 sim 
 FR - BO 5,00 0,0097 0,0063 não 
 BO - MR 8,50 0,0218 0,0071 não 
 MA - MR 10,67 0,0328 0,0083 não 
 FL - MR 8,67 0,0345 0,0100 não 
 FL - FR 5,17 0,0622 0,0125 não 
 FL - MA 2,00 0,1737 0,0167 não 
 BO - MA 2,17 0,1934 0,0250 não 
 FL - BO 0,17 0,9525 0,0500 não 
 
 
A utilização da paisagem variou muito entre sexos para A. montensis (Figura 2). Para 
as fêmeas de A. montensis o valor original da soma dos desvios no número de capturas entre 
todos os habitats foi 3,45. Houve uma diferença significativa quanto à utilização dos habitats 
por essa espécie, pois das 10,000 aleatorizações somente 45 valores foram iguais ou maiores 
do que este, (p = 0,0045). As fêmeas utilizaram mais os habitats florestais (floresta com rio 
média: 2,83 ± 0,39 SE, p = 0,0036;  floresta sem rio média: 2,50 ± 0,18 SE,  p =  0,0004; 
borda média: 2,16 ± 0,08 SE, p = 0,0006) do que a matriz sem rio (média: 0,41 ± 0,42 SE) e 
mostraram serem mais seletivas na utilização de habitats do que os machos (Figura 2A e B).  
O habitat matriz com rio (média: 2,00 ± 0,05 SE) não diferiu significativamente dos habitats 
restantes, sendo um habitat de utilização intermediário (Tabela 2). Já os machos utilizaram 
mais o habitat floresta sem rio (média: 1,83 ± 0,19 SE) do que a matriz sem rio (média: 0,16 ± 
0,28 SE; p = 0,0049), sendo os habitats restantes, habitats de utilização intermediários: floresta 
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com rio (média: 1,83 ± 0,28 SE), borda (média: 0,83 ± 0,09 SE) e matriz com rio (média: 1,66 
± 0,21 SE; Tabela 2).  
Para O. nigripes fêmeas e machos variaram pouco na utilização de habitats (fêmeas p = 
0,0051; machos p ≤ 0,0001; Figura 2C e D). Entretanto, as significâncias das diferenças 
médias calculadas par a par foram fortuitas, pois resultaram de testes múltiplos (vários pares 
de habitat). Observamos que não houve diferenças significativas para as fêmeas entre os pares 
de habitats: matriz sem rio (média: 1,25 ± 0,52 SE); borda (média: 2,66 ± 0,11 SE); floresta 
sem rio (média: 2,83 ± 0,06 SE); floresta com rio (média: 4,33 ± 0,51 SE) e matriz com rio 
(média: 6,66 ± 1,47 SE; Tabela 2). Assim como para os machos: matriz sem rio (média: 1,00 ± 
0,34 SE); floresta sem rio (média: 1,25 ± 0,27 SE); borda (média: 1,58 ± 0,17 SE); floresta 
com rio (média: 4,83 ± 1,08 SE); matriz com rio (média: 5,00 ± 1,14 SE; Tabela 2). 
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Figura 2. Média e erro padrão da abundância de duas espécies de pequenos mamíferos 
generalistas de habitat Akodon montensis e Oligoryzomys nigripes, nos cinco habitats: FL – 
floresta sem rio; FR – floresta com rio; BO – Borda; MA – matriz sem rio e MR – matriz com 
rio, em São Luiz do Paraitinga, SP, Brasil. Gráficos: A (fêmeas) e B (machos) representam a 
abundância de A. montensis; C (fêmeas) e D (machos) representam a abundância de O. 
nigripes.  Barras pretas indicam ambiente de floresta e barras vazias ambiente de matriz. 
Linhas verticais representam ± SE. Acima das barras de erro, letras iguais indicam ausência de 
diferenças significativas e letras diferentes indicam diferenças significativas entre os pares 
contrastados (p < 0,05, já considerando o ajuste pelo critério de Holm para testes múltiplos - 
ver tabela 2). 
 
Habitats Habitats 
n = 90 n = 55 
n = 147 n = 105 
Akodon montensis ♀ 
Oligoryzomys nigripes ♀ Oligoryzomys nigripes ♂ 
Akodon montensis ♂ A B
A 
C D 
a 
a 
a 
b 
ab a ab 
ab 
ab 
a 
a 
a 
a 
a 
a 
a 
a 
a 
b 
a 
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Tabela 2. Diferenças médias entre habitats (comparações a posteriori, par a par, dos resultados 
do delineamento em blocos) na análise da abundância entre machos e fêmeas duas espécies de 
pequenos mamíferos generalistas de habitat, Akodon montensis (fêmeas n = 90 e machos n = 
55) e Oligoryzomys nigripes (fêmeas n = 147 e machos n = 105), em São Luiz do Paraitinga, 
SP, Brasil. Habitats: FL – floresta sem rio; FR – floresta com rio; BO – borda; MA – matriz 
sem rio e MR – matriz com rio. p = proporção de 10,000 randomizações que tiveram um valor 
da diferença média igual ou mais extremo que o observado. * Resultados do critério de Holm 
para testes múltiplos com nível crítico α = 0,05. Os níveis de significância observados em cada 
teste foram ordenados do maior para o menor sendo que os valores de significância 
observados devem ser menores do que o nível crítico dividido pelo número de testes 
realizados menos o número de testes restantes. 
Espécie           
Sexo Habitat 
Diferença 
média p  0,05/(m + i -1)* Significância 
Akodon 
montensis ♀ FL - MA 2,08 0,0004 0,0056 sim 
 BO - MA 1,75 0,0006 0,0063 sim 
 FR - MA 2,42 0,0036 0,0071 sim 
 MA - MR 1,58 0,0155 0,0083 não 
 FR - BO 0,67 0,2509 0,0100 não 
 FL - BO 0,33 0,6186 0,0125 não 
 FL - MR 0,50 0,6238 0,0167 não 
 FL - FR 0,33 0,7310 0,0250 não 
 BO - MR 0,17 0,8087 0,0500 não 
      
Akodon 
montensis ♂ FL - MA 1,67 0,0049 0,0056 sim 
 BO - MA 0,67 0,0072 0,0063 não 
 FR - MA 1,67 0,0140 0,0071 não 
 FR - BO 1,00 0,0796 0,0083 não 
 MA - MR 1,50 0,0811 0,0100 não 
 FL - BO 1,00 0,0950 0,0125 não 
 BO - MR 0,83 0,2908 0,0167 não 
 FL - MR 0,17 0,8813 0,0250 não 
 FL - FR 0,00 1,0000 0,0500 não 
      
Oligoryzomys 
nigripes ♀ FR - MA 3,08 0,0082 0,0056 não 
 MA - MR 5,42 0,0305 0,0063 não 
 BO - MR 4,00 0,0550 0,0071 não 
 FL - MR 3,83 0,0576 0,0083 não 
 FL - MA 1,58 0,1209 0,0100 não 
 FR - BO 1,67 0,1461 0,0125 não 
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 FL - FR 1,50 0,1772 0,0167 não 
 BO - MA 1,42 0,1947 0,0250 não 
 FL - BO 0,17 0,9332 0,0500 não 
      
Oligoryzomys 
nigripes ♂ FR - MA 3,83 0,0077 0,0056 não 
 FL - MR 3,75 0,0176 0,0063 não 
 BO - MR 3,42 0,0190 0,0071 não 
 FR - BO 3,25 0,0253 0,0083 não 
 FL - FR 3,58 0,0365 0,0100 não 
 FL - BO 0,33 0,0365 0,0125 não 
 MA - MR 4,00 0,0500 0,0167 não 
 BO - MA 0,58 0,4917 0,0250 não 
 FL - MA 0,25 0,7575 0,0500 não 
 
 
Associação espacial 
 
Houve maior similaridade do que o esperado entre A. montensis e O. nigripes somente 
para o teste de efeito da escala do habitat (IBC= 0,58; p = 0,0011; Tabela 3). Nos testes de 
associação na escala das armadilhas, a similaridade observada não diferiu do esperado caso as 
capturas se distribuíssem ao acaso entre armadilhas do mesmo habitat e sítio de amostragem. 
Isto indica que descontados os eventuais efeitos de habitat e sítios de amostragem o número de 
capturas de uma espécie não afetou o da outra espécie. No entanto, para a escala de habitat a 
similaridade na abundância de A. montensis e O. nigripes foi maior do que o esperado caso as 
capturas se distribuíssem ao acaso entre armadilhas de diferentes habitats. Isto indica que 
descontadas eventuais diferenças entre sítios de amostragem, habitats onde houve maior 
captura de A. montensis são os que tiveram maior captura também de O. nigripes. Sob o 
modelo nulo na escala do sítio de amostragem, a similaridade observada não diferiu do 
esperado caso as capturas se distribuíssem ao acaso entre sítios de amostragem. Isto indica que 
descontados os eventuais efeitos de preferência de habitats, o número de capturas de uma 
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espécie em cada sítio de amostragem não teve efeito perceptível sobre o número de capturas 
da outra espécie (Tabela 3).  
Tabela 3. Simulação de diferentes modelos nulos para testar o índice de similaridade de Bray-
Curtis (IBC) entre espécies, em uma hierarquia de escalas, nas quais o efeito de escalas 
inferiores é testado dentro das escalas superiores: 1) Armadilhas dentro de habitats e sítios de 
amostragem; 2) habitats dentro de sítios de amostragem e 3) sítios de amostragem dentro de 
habitats. O valor do índice de Bray-Curtis (IBC) para duas espécies de pequenos mamíferos 
generalistas de habitat Akodon montensis e Oligoryzomys nigripes foi de 0,58. IBC médio é o 
valor médio das aleatorizações de IBC. p = proporção de 10,000 aleatorizações que tiveram 
um valor de similaridade igual ou mais extremo que o observado. 
Escalas        IBC médio           p 
Armadilhas dentro de habitats e sítios de amostragem 0,56 0,2099 
Habitats dentro de sítios de amostragem 0,48 0,0011 
Sítios de amostragem dentro de habitats 0,55 0,1085 
 
Quanto à similaridade na abundância entre fêmeas e machos de A. montensis houve 
maior similaridade do que o esperado entre os sexos somente na escala do habitat (IBC = 0,60; 
p = 0,0015; Tabela 4). Já para O. nigripes houve maior similaridade do que o esperado entre 
os sexos (IBC = 0,66) na escala do habitat (p = 0,0001) e na escala do sítio de amostragem (p 
= 0,0013; Tabela 4). Para ambas as espécies nos testes de associação na escala das armadilhas, 
na escala local, a similaridade observada não diferiu do esperado caso as capturas de ambos os 
sexos se distribuíssem ao acaso entre armadilhas do mesmo habitat e sítio de amostragem. Nos 
testes de associação, na escala do sítio de amostragem, a similaridade observada não diferiu do 
esperado caso as capturas se distribuíssem ao acaso entre armadilhas do mesmo habitat para A. 
montensis. No entanto, para O. nigripes, na escala do sítio de amostragem, a similaridade foi 
maior do que o esperado caso as capturas se distribuíssem ao acaso nas armadilhas de mesmo 
habitat. Isto indica que descontadas eventuais diferenças entre habitats, sítios de amostragem 
onde houve maior captura de fêmeas são os que tiveram também maior captura de machos de 
O. nigripes (Tabela 4).  
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Tabela 4. Simulação de diferentes modelos nulos utilizados para testar o índice de similaridade 
de Bray-Curtis (IBC) entre sexos, em uma hierarquia de escalas, nas quais o efeito de escalas 
inferiores é testado dentro das escalas superiores: 1) Armadilhas dentro de habitats e sítios de 
amostragem; 2) habitats dentro de sítios de amostragem e 3) sítios de amostragem dentro de 
habitats. O valor do índice de Bray-Curtis (IBC) para fêmeas (♀ n = 90) e machos (♂ n = 55) 
de Akodon montensis foi de 0,60; para fêmeas (♀ n = 147) e machos (♂ n = 105) de 
Oligoryzomys nigripes foi de 0,66. IBC médio é o valor médio das aleatorizações de IBC. p = 
proporção de 10,000 aleatorizações que tiveram um valor de similaridade igual ou mais 
extremo que o observado. 
Espécies Escalas IBC médio p 
Akodon montensis 
♀ - ♂ 
Armadilhas dentro de habitats e sítios de 
amostragem 0,6068 0,6056 
 
Habitats dentro de sítios de amostragem 0,4736 0,0015 
 
Sítios de amostragem dentro de habitats 0,5543 0,1067 
    Oligoryzomys 
nigripes ♀ - ♂ 
Armadilhas dentro de habitats e sítios de 
amostragem 0,6069 0,0740 
 
Habitats dentro de sítios de amostragem 0,4528 0,0001 
 
Sítios de amostragem dentro de habitats 0,5466 0,0013 
 
 
 
Discussão 
 
Uso de habitats e associação espacial entre espécies 
 No nosso estudo, observamos que a matriz contém habitats de qualidades diferentes 
até mesmo para espécies generalistas de habitat. Nossos resultados mostraram que A. 
montensis e O. nigripes foram menos abundantes no habitat matriz sem rio. A matriz de pasto 
sem rio é um habitat inóspito (menos propício) para espécies de pequenos mamíferos 
generalistas de habitat. Esses resultados indicam que mesmo espécies generalistas de habitat 
são negativamente afetadas pela fragmentação em escala de habitat. Estes resultados indicam 
também que em paisagens altamente fragmentadas, mesmo espécies teoricamente mais 
resistentes a alterações do habitat, como A. montensis e O. nigripes, por serem generalistas de 
habitat, são mais abundantes em habitats mais  favoráveis como os florestais (e.g. fragmentos 
mesmo que em tamanhos pequenos) e em matrizes heterogêneas (e.g. matriz com rio). Porém, 
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estas espécies podem utilizar, em densidades mais baixas, habitats menos favoráveis (e.g. 
matriz sem rio). De fato, a heterogeneidade da matriz na paisagem fragmentada parece 
favorecer a abundância de A. montensis e O. nigripes em outras regiões da Floresta Atlântica, 
sendo que ambas as espécies são mais abundantes em habitats antropogênicos (monoculturas 
de Eucalytus spp., Pinus spp., áreas rurais, áreas de agricultura e pasto abandonado) do que em 
remanescentes florestais (Umetsu et al. 2008; Naxara 2008). Entretanto, naqueles locais a 
heterogeneidade da matriz e a proximidade dos remanescentes florestais propiciaram a 
utilização de diversos tipos de cobertura da vegetação, sendo que cada espécie exibe 
possivelmente diferentes respostas a cada uma delas (Bender e Fahrig 2005). Naquele caso, o 
mosaico de habitats presente na paisagem, criado pela a heterogeneidade da matriz e a não-
divisão da paisagem, propiciou a utilização de toda a paisagem. Diferentemente no nosso 
estudo, houve uma maior abundância nos habitats florestais e na matriz com rio do que nos 
habitats restantes. Além disso, houve menor número de capturas em um único habitat, a matriz 
de pasto sem rio. Esse habitat em particular causou a divisão da paisagem. Criou-se, portanto, 
um mosaico de habitats diferenciados devido a existência de habitats qualitativamente 
diferentes em uma paisagem heterogênea e dividida.  
 Neste estudo, A. montensis foi mais abundante nos habitats florestais do que na 
matriz sem rio. Já O. nigripes utilizou vários tipos de habitats indicando menor preferência por 
habitats específicos (florestais ou abertos). Em geral, A. montensis utiliza freqüentemente 
habitats florestais e ecótonos de floresta e campos abertos, já O. nigripes utiliza campos 
cultivados, bordas de floresta e florestas com crescimento secundário (Eisenberg e Redford 
1999). O padrão de utilização diferenciado de ambas as espécies pode estar também 
relacionado com a amplitude de distribuição geográfica de cada espécie. A. montensis possui 
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1/3 da extensão da distribuição geográfica de O. nigripes (Eisenberg e Redford 1999; 
Bonvicino et al. 2008). Oligoryzomys nigripes é capaz de ocupar diferentes tipos de habitats o 
que permite a essa espécie possuir ampla distribuição geográfica quando comparado a A. 
montensis.  
 Neste estudo A. montensis e O. nigripes apresentaram similaridade de uso de habitat, 
resultando em uma associação espacial na escala dos habitats. Ambas as espécies foram 
afetadas por processos que ocorrem na escala do habitat. Esta associação espacial não diferiu 
do esperado sob os cenários nulos de falta de interação na escala local, da armadilha, ou de 
agregação/segregação na escala da paisagem (entre sítios de amostragem).  Já na escala 
intermediária (habitat) as espécies tendem a utilizar de maneira similar os habitats mais do que 
o esperado ao acaso, o que pode se dever a preferências compartilhadas de habitat. Este padrão 
também foi observado em floresta de galeria no Rio de Janeiro, onde A. cursor, espécie 
congênere de A. montensis, e O. nigripes tendem a ocupar os mesmos habitats (Gentile e 
Fernandez 1999). Além disso, as espécies avaliadas possuem tamanhos médios corporais 
pequenos: 27 g para A. montensis e 18 g para O. nigripes (dados deste estudo). De acordo com 
seus pequenos tamanhos corporais e capacidades de deslocamento limitadas, deslocam-se 
possivelmente pouco na paisagem de estudo (área de vida < 0,5 ha para a maioria dos roedores 
da Floresta Atlântica – Bergallo e Magnusson 2004). Essa baixa capacidade de deslocamento 
faz com que sejam afetadas por características como estrutura da vegetação e disponibilidade 
de alimento presentes na escala do habitat. Este mesmo padrão também foi observado para 
aves na Floresta Atlântica, onde espécies com áreas de vida maiores são afetadas por 
características da paisagem em escalas espaciais maiores do que espécies com áreas de vida 
menores (Boscolo e Metzger 2009).  
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Uso de habitats e associação espacial entre sexos 
 Nossos resultados mostraram que para A. montensis fêmeas são mais seletivas do que 
machos quanto ao uso de habitats e são mais abundantes em habitats florestais do que na 
matriz sem rio. Já os machos desta espécie são menos seletivos quanto ao uso de habitats 
utilizando tanto habitats abertos e florestais intermediariamente. Estes padrões corroboram 
estudos realizados com espécies do gênero Akodon (A. cursor - Gentile et al. 1997; A. 
olivaceous - Fulk 1975; A. azarae - Bonaventura et al. 1992), os quais sugerem que machos 
possuem maior área de vida do que fêmeas, especialmente durante a estação reprodutiva. A 
menor área de vida de fêmeas de pequenos mamíferos está geralmente relacionada à provável 
defesa de locais de nidificação e de sua prole contra potenciais intrusos que cometem 
infanticídios (Wolff 1993). Entretanto, o tamanho da área provavelmente defendida pode 
variar de acordo com a densidade populacional, disponibilidade de alimento, abrigo e 
proximidade de indivíduos com diferentes graus de parentesco (Wolff 1993; Ostfeld 1985; 
Bergallo e Magnusson 2004). No nosso estudo, fêmeas de A. montensis foram mais 
abundantes em habitats florestais. Por estes possuírem visivelmente maior cobertura de dossel 
e vegetação arbustiva quando comparados aos habitats de matriz, estes habitats devem 
propiciar maiores oportunidades de abrigo, evitando assim riscos quanto à predação e 
infanticídio, o que também foi registrado para roedores de deserto (Brown 1989). No nosso 
estudo fêmeas e machos de A. montensis foram afetados por processos que ocorrem na escala 
do habitat. Nesta escala intermediária fêmeas e machos tendem a utilizar de maneira similar os 
habitats mais do que o esperado ao acaso. A similaridade na utilização de habitats mais 
favoráveis (e.g. florestais), pode se dever a disponibilidade de fêmeas nestes locais. Habitats 
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florestais possivelmente propiciam maior oferta de recursos alimentares e abrigo para a prole 
quando comparados aos habitats de matriz aumentando assim a presença de fêmeas em 
período reprodutivo e a atração de machos para estes locais. Isso levaria a uma maior 
similaridade na abundância de fêmeas e de machos nestes habitats.  
 Por outro lado, para O. nigripes, nossos resultados indicam que não houve diferenças 
na utilização de habitats tanto para machos quanto para fêmeas. Ambos os sexos utilizaram 
igualmente todos os habitats disponíveis na paisagem.  Isto sugere que para esta espécie o 
risco de forragear, acasalar e nidificar em habitats alterados abertos (e.g. matriz de pasto) onde 
geralmente a predação é maior (Moenting e Morris 2006) pode ser recompensado pela maior 
oferta de alimento na forma de gramíneas, sendo que para esta espécie sementes pequenas (≤ 
2,5 mm - Vieira et al. 2006), além de folhas e raízes são responsáveis por 95,1% da sua dieta 
(Talamoni et al. 2008). Este padrão também foi observado para gerbis granívoros de deserto 
em Israel, para os quais a falta de abrigo (vegetação arbustiva) e o maior risco de predação 
podem ser recompensados pelo aumento na disponibilidade de alimento (Koltlier e Blaustein 
1995).  
 Além disso, no nosso estudo houve maior similaridade entre a abundância de fêmeas e 
de machos de O. nigripes nas armadilhas do que o esperado se houvesse independência no 
número de capturas na escala de habitats e de sítios de amostragem. Ambos os sexos foram 
afetados por processos que ocorrem em escalas intermediárias (habitats) e grandes (sítios de 
amostragem). Na escala do sítio de amostragem, a similaridade na abundância de ambos os 
sexos em determinados sítios de amostragem depende das taxas de extinções populacionais 
locais e da acessibilidade dos indivíduos aos fragmentos na paisagem (Hanski 1994; 
Lindenmayer et al. 1999). Na área de estudo, a ausência de habitats como a matriz com rio em 
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alguns sítios de amostragem pode diferenciá-los quanto a possibilidade de conexão entre 
fragmentos fazendo com que alguns sítios de amostragem sejam mais utilizados por ambos os 
sexos do que outros. A similaridade na utilização da paisagem em escalas médias e grandes 
além da ampla distribuição geográfica da espécie indica uma maior plasticidade 
comportamental tanto de fêmeas como de machos de O. nigripes frente à fragmentação 
florestal.  
Neste estudo, para ambas as espécies e sexos de cada espécie não houve evidências de 
segregação ou associação espacial por processos que ocorrem na menor escala espacial 
(armadilha).  Não houve segregação ou agregação de indivíduos na escala das armadilhas. Isso 
indica que possivelmente indivíduos de A. montensis e O. nigripes não interagem diretamente. 
Indícios de falta de interações negativas entre A. montensis e O. nigripes na escala das 
armadilhas também foram observados em Mata de Araucária, no extremo sul do bioma Mata 
Atlântica, embora variações temporais ou em diferentes escalas espaciais não tenham sido 
avaliadas (Dalmagro e Vieira 2005). A falta de interações positivas ou negativas entre as duas 
espécies na escala da armadilha pode ocorrer devido a diferenças ecológicas na dieta e na 
locomoção. Portanto, as respostas das espécies a fragmentação florestal varia entre espécies e 
sexos, entre escalas espaciais e pode ser fortemente dependente do padrão de fragmentação. 
Em paisagens heterogêneas e divididas, espécies generalistas de habitat podem ser 
negativamente afetadas pela fragmentação florestal da mesma maneira do que as espécies 
especialistas. 
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Conclusões 
Nossos resultados indicam que pequenos mamíferos generalistas de habitat, como A. 
montensis e O. nigripes, embora sejam abundantes em paisagens fragmentadas e usam 
diferentes habitats, ainda mostram preferência por habitats com elementos arbóreos ou 
arbustivos, em detrimento de habitats campestres antropizados, como pastos limpos. Isto 
sugere que em paisagens altamente fragmentadas e divididas até mesmo espécies generalistas 
de habitat, necessitam de habitats florestais, mesmo estes estando em diferentes estágios 
sucessionais, e não divididos para ocorrer. Isso porque são menos abundantes em habitats 
altamente alterados. Akodon montensis mostrou maior seletividade por habitats florestais do 
que O. nigripes, além de ambas as espécies possuírem maior similaridade de abundância na 
utilização da paisagem na escala do habitat. A similaridade interespecífica ocorreu em escala 
intermediária (habitat) adequando-se possivelmente a dieta onívora e a baixa capacidade de 
deslocamento de ambas as espécies.  
A abundância de fêmeas e de machos nos diferentes habitats variou entre espécies, 
sendo que para A. montensis, fêmeas utilizaram mais os habitats florestais devido 
possivelmente a maior disponibilidade de recursos enquanto que machos utilizaram 
amplamente a paisagem. Para O. nigripes, ambos os sexos utilizaram amplamente a paisagem, 
mostrando o potencial de plasticidade comportamental dessa espécie em paisagens altamente 
fragmentadas. A similaridade entre sexos de ambas as espécies ocorreu na escala do habitat e 
para O. nigripes também na escala do sítio de amostragem. As diferenças observadas nos 
padrões de similaridade em diversas escalas espaciais salientam a razão porque modelos em 
múltiplas escalas são mais acurados e apresentam mais alta explanação na variância de 
processos ecológicos do que uma única escala espacial. O manejo de paisagens heterogêneas e 
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divididas requer a avaliação de processos ecológicos em diversas escalas espaciais, a 
preservação de fragmentos florestais e a existência de matrizes heterogêneas permeáveis, 
como a matriz com rio, as quais poderão funcionar como habitats potenciais, diminuindo a 
divisão da paisagem e facilitando a utilização de toda a paisagem pelas espécies generalistas 
de habitats.  
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Conclusão Geral 
No presente estudo, observamos que a matriz de habitats que cerca os fragmentos 
florestais de Mata Atlântica é heterogênea e variável quanto à estrutura da vegetação, sendo 
que um dos elementos, que é a matriz de pasto sem rio, é particularmente inóspito aos 
pequenos mamíferos. Diferentemente do padrão proposto pelo tradicional modelo de 
fragmentação, baseado na teoria de biogeografia de ilhas, no qual os fragmentos florestais são 
considerados como ilhas dentro de uma matriz não habitável, a paisagem de estudo mostrou 
possuir um gradiente espacial de habitats que variam nas condições de alteração da paisagem. 
Atributos da comunidade, de grupos de espécies e de espécies de pequenos mamíferos 
responderam a esta heterogeneidade.  
Em paisagens severamente fragmentadas, como no local de estudo, o habitat matriz de 
pasto sem rio mostrou ser inóspito tanto para a comunidade de pequenos mamíferos quanto 
para as guildas de espécies florestais e generalistas de habitat. A guilda de espécies florestais 
possivelmente seja a guilda mais negativamente afetada pela fragmentação devido aos seus 
requerimentos ecológicos específicos e a intolerância a habitats extremamente alterados. 
Diferentemente da matriz sem rio, a matriz de pasto com rio, que é uma parte da matriz, é um 
habitat possivelmente permeável e/ou possibilita a permanência da comunidade de pequenos 
mamíferos, pois se assemelha aos habitats florestais quanto à abundância, riqueza, diversidade 
e composição de pequenos mamíferos. Entretanto, isto não significa que a matriz com rio 
possa substituir um habitat florestal original. A presença de pequenos mamíferos na matriz 
com rio foi possivelmente temporária. A função de corredores de fauna e a permanência das 
espécies na matriz com rio ainda precisam ser avaliadas. 
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Além da diferenciação de habitats na paisagem, a estrutura dos micro-habitats variou 
intensamente dentro de uma escala local de poucas centenas de metros. Isso ocorreu devido à 
modificação de habitats florestais para matrizes não florestadas. Observamos que a matriz do 
entorno dos fragmentos é um ambiente heterogêneo quanto a características de habitat e de 
micro-habitat, sendo que a matriz com rio possui complexidade estrutural da vegetação 
intermediária e diferencia-se dos habitats extremos da vegetação: matriz sem rio e habitats 
florestais. A presença de rios na matriz de pasto propiciou um micro-habitat mais complexo 
estruturalmente e, portanto, menos inóspito e mais favorável para as espécies de pequenos 
mamíferos em relação à matriz sem rio. No local de estudo, além da matriz com rio, devem 
existir outros habitats intermediários quanto à estrutura da vegetação como capoeiras 
resultantes de pastos abandonados, embora não tenham sido avaliados neste estudo. Apesar de 
existir variação na estrutura da vegetação entre habitats florestados e a matriz, nossos 
resultados sugerem que em pequenos fragmentos secundários de Floresta Atlântica não há um 
efeito de borda claro sobre a estrutura da vegetação florestal. A similaridade na complexidade 
da vegetação florestal entre os habitats borda, floresta com rio e floresta sem rio, deve-se 
possivelmente ao longo histórico de desmatamento da Floresta Atlântica e a elevada taxa de 
alteração e degradação ambiental atual. 
Além disso, encontramos evidências de um alto grau de especificidade de micro-
habitats, pelas espécies de pequenos mamíferos, previsíveis pelos padrões de ocorrência em 
macro-habitats tanto por espécies florestais quanto espécies de áreas abertas. Já as espécies 
generalistas de habitat, neste estudo, podem ser consideradas especialistas de micro-habitats 
com complexidade estrutural da vegetação intermediária devido possivelmente ao fato de 
serem essencialmente florestais, mas com tolerância a estágios sucessionais florestais iniciais e 
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por serem competitivamente inferiores as espécies especialistas de florestas maduras. A 
habilidade demonstrada pela guilda de espécies generalistas em utilizar micro-habitats 
intermediários propicia a utilização de habitats antrópicos alterados, desde que estes possuam 
algum grau de complexidade estrutural.  
 Encontramos evidências que a matriz contém habitats de qualidades diferentes até 
mesmo para espécies generalistas de habitat. A matriz de pasto sem rio é um habitat inóspito 
para espécies de pequenos mamíferos generalistas de habitat como Akodon montensis e 
Oligoryzomys nigripes. A matriz de pasto sem rio causou a divisão da paisagem. Criou-se, 
portanto, na área de estudo, um mosaico de habitats diferenciados devido à existência de 
habitats qualitativamente diferentes em uma paisagem heterogênea e dividida. Akodon 
montensis e O. nigripes assim como ambos os sexos foram afetados por processos que 
ocorreram na escala intermediária, de habitat, não sendo afetados por escalas menores, da 
armadilha. Este resultado está de acordo com seus pequenos tamanhos corporais e capacidades 
de deslocamento limitadas sendo ambas as espécies afetadas por características como estrutura 
da vegetação e possivelmente disponibilidade de alimento presentes na escala do habitat. 
Além disso, fêmeas e machos de O. nigripes foram afetados por processos que ocorrem em 
escala maior, a dos sítios de amostragem. Isso indica que embora pequenos mamíferos 
possuam pequenas áreas de vida também são influenciados por processos ecológicos em 
grandes escalas, como extinções populacionais locais e diferenças de acessibilidade aos 
fragmentos.  Tais padrões revelam que para se ter um entendimento da dinâmica de uso da 
paisagem é importante realizar avaliações em diferentes escalas espaciais.  
Dessa maneira, nós sugerimos que em paisagens fragmentadas de Mata Atlântica 
ocorra um aumento na fiscalização do cumprimento da lei de proteção aos habitats ripários 
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para que ocorra a preservação de matrizes ripárias e aumente a conectividade de habitats 
florestais na escala da paisagem. Sugerimos também que matrizes heterogêneas e não 
divididas, formadas por diferentes tipos de micro-habitats, preferencialmente micro-habitats 
com estruturas florestais sejam mantidas e priorizadas, pois possibilitarão a manutenção da 
diversidade de pequenos mamíferos na paisagem fragmentada. Plantios de monoculturas 
florestais nativas, conservação de árvores ao longo de cercas em pastagens, manutenção de 
árvores e arbustos para sombreamento de cultivos agrícolas, preservação da vegetação natural 
em estágio intermediário de regeneração, assim como, a preservação da vegetação arbórea em 
matrizes ripárias são ações de manejo que favorecem a conexão da paisagem e a conservação 
de pequenos mamíferos. 
